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Aus dem Botanischen Institut der Universitat Marburg a. d. Lahn: 


UBER KAPPENPLASMOLYSE UND VAKUOLENKONTRAKTION. 
I. Mitteilung. 
DIE WIRKUNG VON LiCl UND NEUTRALROT 
UND IHRE ABHÄNGIGKEIT VON DER KONZENTRATION 
UND DEM OSMOTISCHEN WERT IN DER AUSSENLÖSUNG. 
Von 
Hans JoAcHIM BoGEnx. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. November 1950.) 


1. Einleitung. 

Unter dem Namen ,,Vakuolenplasmolyse‘ beschrieb FITTING (1920) 
eigenartigeVeränderungen des Cytoplasmas, wie sie unter der Einwirkung 
hypo- und hypertonischer Glyzerinlésungen auftraten. Es handelte 
sich um Aufquellungserscheinungen, die zum Teil ganz ungewöhnliches 
Ausmaß annehmen können. Diese für Fragen der Plasmastruktur 


höchst interessanten Beobachtungen blieben zunächst einige Jahre 
lang unbeachtet, bis sie 1926 von Küster und 1928 von + 24 — unter 


anderen Bedingungen — erneuert und zugleich mit jenen Bezeichnungen 
belegt wurden, wie sie uns heute geläufig sind: Vakuolenkontraktion (an 
unplasmolysierten Zellen, Küster 1926) und Kappenplasmolyse (an 
plasmolysierten Zellen, HörLer 1928). Seither haben diese Phänomene 
immer wieder die Aufmerksamkeit der Zellphysiologen auf sich gezogen, 
und heute liegt darüber eine große Zahl von Untersuchungen vor 
(Literatur bei HousKA 1941). Soweit sich ihre Autoren bemüht haben, 
die zugrunde liegenden plasmatischen Strukturen und Reaktionen auf- 
zuklären, sind die Ergebnisse freilich noch recht problematisch, und 
noch zuletzt hat Hörter (1939) mit Nachdruck auf die mangelnde 
Übereinstimmung mit den Vorstellungen der submikroskopischen Mor- 
phologie hingewiesen. Die Frage nach der Ätiologie von Kappen- 
plasmolyse und Vakuolenkontraktion, deren Lösung für die Kenntnis 
des Plasmaaufbaus von größter Bedeutung sein kann, ist also noch 
durchaus offen, und es scheint sehr wünschenswert, die Frage erneut und 
auf breiterer Basis anzugehen und zugleich zu versuchen, über quali- 
tative Feststellungen hinaus quantitative Messungen durchzuführen. 

Das Problem ist indessen sehr vielschichtig und erfordert eine sehr 
weite Ausdehnung der Untersuchungen. Es wird daher nicht möglich 
sein, sie in den Rahmen einer einzigen Veröffentlichung zu fassen. Zudem 
hielten wir es für zweckmäßig, der sehr diffizilen Kausalanalyse der 
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Plasmaaufquellung eine Analyse jener Bedingungen voranzustellen, 
unter denen eine solche Aufquellung überhaupt erreicht werden kann. 
Dabei ergab sich schon frühzeitig die große Bedeutung der osmotischen 
Verhältnisse und der Konzentration der auslösenden Agenzien. Die 
vorliegende erste Veröffentlichung der Reihe enthält daher nur Versuche, 
die sich mit diesen beiden Faktoren befassen. 


2. Kurze Übersicht über Terminologie und bisherige Ergebnisse 
an Hand der Literatur. 


Als Kappenplasmolyse bezeichnen wir eine Volumenzunahme (,,Auf- 
quellung‘‘) des Cytoplasmas plasmolysierter Zellen. Sie tritt in hyper- 
tonischer Lösung verschiedener Alkaliionen (K, Li) auf, ist aber auch 
in Ca(NO,), (Küster, Lanz 1942), Rohrzucker (HörLer 1950), Glyzerin 
(Frrrine 1920) und Harnstoff (REUTER 1949) beobachtet worden. Diese 
Aufquellungereignet sich meist in bestimmten Regionen des Protoplasten, 
nämlich an den freien Menisken. Seltener quellen systrophisch um den 
Kern versammelte Plasmaportionen, und an den Stellen, wo der Proto- 
plast der Zellwand (unter einem gewissen Druck) noch anliegt, tritt 
überhaupt keine Aufquellung ein. Bei dieser Kappenplasmolyse bleibt 
das Vakuolenvolumen nahezu unverändert; vom Plasma zusätzlich 
unter Volumepzunahme aufgenommenes Wasser wird anscheinend der 
plasmolysier@pden Lösung gegen deren Saugkraft entnommen. — Die 
Aufquellung erreicht stets einen endlichen Grad, der je nach den ge- 
stellten Bedingungen verschieden groß ist. Sie kommt spätestens zum 
Stillstand, wenn das Cytoplasma den gesamten Raum zwischen Vakuole 
und Zellwand ausfüllt. In diesem Stadium ist die Zelle nicht zu unter- 
scheiden von einer anderen Zelle, die eine starke Vakuolenkontraktion 
durchgemacht hat: 

Bei der Vakuolenkontraktion ist ebenfalls eine Volumenzunahme des 
Cytoplasmas zu konstatieren; sie vollzieht sich jedoch in hypotonischen 
Lösungen, Leitungswasser: WEBER 1930, Alkaliionen: HÔFLER 1928, 
Neutralrot: Küster 1926, Glyzerin: Frrrins 1920, Verwundung, me- 
chanische Schäden: GICKLHORN und WEBER 1926, Kurt 1930, spontan: 
WeseER 1930) in unplasmolysierten Zellen also, und zwar auf Kosten 
des Vakuolenvolumens. Die Vakuole verliert auf nicht osmotischem, 
im übrigen aber vorerst noch kaum überschaubarem Wege einen Teil 
ihres Wassers. Dieses wird vom Cytoplasma unter Aufquellung auf- 
genommen, so daß das Gesamtvolumen des Protoplasten unverändert 
bleibt. Die Bezeichnung Vakuolenkontraktion deutet an, daß die Er- 
scheinung nicht ausschließlich durch das Cytoplasma veranlaBt wird, 
sondern daß in einem einstweilen ungeklärten Ausmaße auch die Vakuole 
mitbeteiligt ist. — Meist ist die Vakuolenkontraktion gering, so daß 
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nur in den Ecken der Zellwände etwas aufgequollenes Plasma sichtbar 
wird. Es gibt aber auch Fälle sehr starker Vakuolenkontraktionen : 
dann verkleinert sich das Vakuolenvolumen ebensostark wie bei einer 
kräftigen Plasmolyse mit hypertonischen Lösungen; das Cytoplasma 
löst sich jedoch nicht von der Zellwand ab, sondern füllt den gesamten 
Raum zwischen Vakuole und Zellwand aus. Dieses Bild wird mit dem 
wenig verständlichen Ausdruck Tonoplastenplasmolyse belegt. Man 
kann einer Tonoplastenplasmolyse nicht ansehen, ob sie im Gefolge 
einer starken Vakuolenkontraktion aufgetreten oder aus einer Kappen- 
plasmolyse entstanden ist. 

Wegen ihrer Verwandtschaft zu der vorgenannten Vakuolenkontrak- 
tion seien noch zwei Erscheinungen angeführt, die sich hauptsächlich 
in der Vakuole abspielen, ohne erkennbare Mitwirkung des Cytoplasmas: 
die Reizplasmolyse und die Synärese. 

Reizplasmolyse (GICKLHORN und WEBER 1926) zeigt sich gleichfalls 
in hypotonischen Medien, selbst in destilliertem Wasser, und sie besteht 
wie die Vakuolenkontraktion in einer Abgabe von Vakuolenwasser. 
Dieses wird jedoch nicht von dem umgebenden Cytoplasma aufge- 
nommen, sondern gelangt durch dieses hindurch nach außen in den 
„Vorraum“; daher unterscheidet sich das so erhaltene Bild nicht von 
dem einer echten Plasmolyse, bei der das Wasser der Vakuole auf 
osmotischem Wege entzogen wurde. 

Bei der Synärese (GICKLHORN und WEBER 1926), häufig bei der 
Präparation von Korollzellen der Boragineen und Ranunculaceen ein- 
tritt, erfährt die hier stark kolloidhaltige Vakuole eine „Entmischung‘“ 
in einen gelartigen und einen solartigen Teil, d. h. die. vordem wasser- 
reichen Vakuolenkolloide geben einen Teil des Wassers ab. Dieses 
bleibt jedoch innerhalb der Vakuole und umgibt den gelartigen Va- 
kuolen-,,Kern“. Das Plasma quillt auch hier nicht auf. Der Vorgang 
kann sich übrigens im gelartigen Vakuolenanteil nochmals wiederholen, 
so daß schließlich die ganze Vakuole ein dreiphasiges System zu werden 
vermag. 

Auf den ersten Blick läßt sich in den angeführten vier Phänomenen 
wenig Gemeinsames entdecken, und in der Tat ist bisher eine gemeinsame 
Besprechung kaum einmal versucht worden. Lediglich WEBER hat auf 
die große Ähnlichkeit zwischen Vakuolenplasmolyse und Vakuolen- 
kontraktion hingewiesen und die Ansicht geäußert, die Kappenplasmo- 
lyse sei eine Plasmolyse mit Vakuolenkontraktion (1930); die übrigen 
Autoren haben den Effekten jedoch durchaus verschiedene Ursachen 
und Mechanismen zugeschrieben, zumal sie keineswegs an allen 
Pflanzenzellen beobachtet werden können. Die Kappenplasmolyse wird 
so erklärt, daß durch Einwirkung stark ‚quellender“ Salze bzw. 
Ionen zunächst Intrabilitätserhöhung und Permeabilitätsherabsetzung 

1* 
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stattfinde, wodurch die betreffenden Salze das Binnenplasma über- 
schwemmen und direkt zur Aufquellung veranlassen. Bei der Vakuolen- 
kontraktion, die in manchen Fällen unter Permeabilitätserhöhung ab- 
läuft, legt man mehr Gewicht auf die Auslösbarkeit durch sehr ver- 
schiedene Agenzien und auf ihre Reversibilität; sie wird, ebenso wie die 
Reizplasmolyse und Synärese, zu den Reizerscheinungen gestellt und 
auf reversible Entmischung von Zellsaftkolloiden zurückgeführt. 

Formal betrachtet, lassen sich gleichwohl 2 Eigenschaften heraus- 
stellen, die den 4 Effekten gemeinsam sind: 

1. Einige Komponenten des Protoplasten können auf bestimmte 
Einwirkungen hin ihren Hydratationsgrad verändern: die Vakuole in 
Richtung auf eine Hydratationsherabsetzung, das Cytoplasma auf eine 
Hydratationserhéhung. Entweder tritt die Hydratationsherabsetzung 
der Vakuole allein auf (Synärese, Reizplasmolyse), oder die Hydra- 
tationserhöhung des Cytoplasmas allein (Kappenplasmolyse), oder beide 
sind so miteinander gekoppelt, daß es zu einer Verschiebung von Hydra- 
tationswasser aus der Vakuole in das Cytoplasma kommt (Vakuolen- 
kontraktion, in bestimmten Fällen auch Kappenplasmolyse). 

2. Sie sind reversibel: Reizplasmolyse, Synärese und Vakuelen- 
kontraktion regelmäßig, Kappenplasmolyse wenigstens unter gewissen 
Bedingungen (HörtLer 1939, HousxA 1941). 

Wenn wir dieses Gemeinsame in den Vordergrund zu stellen ver- 


suchen, so si ir uns bewußt, daß unsere Betrachtungsweise eine von 
mehreren mö en ist, nicht mehr, aber auch nicht weniger berechtigt 
als die anderen. Wir haben es an den Anfang unserer Erörterungen à 


gestellt, weil sich dabei günstige Ansätze für weitere Untersuchungen 
erkennen lieBen, und weil einige der früher entwickelten Kausalvorstel- 
lungen durch unsere Ergebnisse berichtigt werden kénnen. 


3. Experimenteller Teil. 
A. Material, Methode. 


Als Versuchsmaterial haben wir Epidermiszellen von Zwiebelschuppen ver- 
wendet, und zwar von einer Art, die als „italienische Zwiebeln‘ im Frühjahr 1949 
in Göttingen in den Handel kam. In den Zellen der unteren Epidermis sind die 
Vakuolen durch Anthocyan nicht sehr intensiv, aber gleichmäßig violettrot gefärbt, 
während die obere Epidermis vollständig farblos ist. Beide Zellarten sind verhältnis- 
mäßig plasmaarm, so daß die Vakuolen nur selten durch Plasmastränge zerklüftet 
sind. Aus diesem Grunde hielten wir die Verwendung dieser Sorte für besonders 
empfehlenswert. 

Wir beschafften uns einen genügend großen Vorrat gleicher Herkunft und 
lagerten das Material bei 10—12°C im Dunkeln. Für jede Versuchsserie wurden 
alle zu vergleichenden Schnitte (meist 18--24) von einer einzigen Zwiebel 
genommen. Hierzu wurden zunächst die beiden äußeren Schuppen entfernt, 
so daß für Ober- und Unterepidermis regelmäßig nur die 3. Schuppe Verwen- 
dung fand. Die Gewebestücke stammten sämtlich aus der ,,Aquator‘-Zone, sie _ | 
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wurden aus der Unterepidermis durch flache Rasier hnitte, aus der 
Oberepidermis nach der von STRUGGER (1949) gegebenen Vorschrift gewonnen. 
Sie gelangten nach kurzem Abspiilen in doppelt destilliertem Wasser entweder 
(zwecks Wässerung) in frisches doppelt destilliertes Wasser oder aber in die 
betreffenden Versuchslösungen. Hatten letztere einen besonders hohen osmotischen 
Wert, so haben wir die Gewebestreifen zunächst in schwächere Lösungen gebracht 
und erst stufenweise in höhere Konzentrationen übertragen. 

Für alle Versuche war es entscheidend wichtig, Schnitte möglichst gleich- 
mäßiger Dicke herzustellen. Die Zellen dünner Schnitte wie auch die Randzonen 
zeigten regelmäßig extrem starke Kappenplasmolyse, deplasmolysierten schnell 
und starben frühzeitig ab, während in dicken Schnitten oft erst nach Tagen 
schwache Kappenplasmolyse einsetzte. Aber auch hier — wie an dickeren Schnitt- 
stellen — starben die Zellen früher ab als in Schnitten mittlerer Dicke. 





Unter: L g flü igk 7 

1. Göttinger Leitungswasser. 

2. Doppelt (glas-) destilliertes Wasser, spätestens 24 Std nach der letzten 
Destillation verwendet. 

3. Pufferlüsungen : Phosphatpuffer p,, 72,, Herstellung nach STRUGGER (1949). 

4. Salzlösungen: KCNS, KNO,, KCl und insbesondere LiCl in Leitungswasse ', 
doppelt destilliertem Wasser oder Phosphatpuffer. Sämtliche Salze Merck p. a. 
Die Konzentrationen wurden in Mol/l angegeben; Berechnung der osmotischen 
Werte nach Ursprung bzw. BRAUNER. 

5. Rohrzuckerlösungen: Saccharose albiss. Merck in Leitungswasser, doppelt 
destilliertem Wasser oder Phosphatpuffer. Atmosphärenwerte wie bei 4. 

6. Kombinierte Lösungen: Herstellune jeweils durch Einwaage. 

7. Neutralrot: Bayer standard. Stammlösung 1:1000 in doppelt destilliertem 
Wasser, Verdünnung auf 1:10000 mit Zusatz von Pufferlösung bzw. Rohrzucker. 

Versuchsgefäße: Meßkolben von 25—1000 cm? aus Jenaer Geräteglas, Esmarch- 


schälchen aus Neutralglas und gewöhnlichem Hohlglas. 
Messungen: In jede Versuchslösung bzw. Konzentrationsstufe kamen min- 
destes 2, meist 3 Schnitte. In jedem Schnitt wurden 5 beliebig herausgegriffene 


Zellen ausgemessen. 

Wir benützten die plasmometrische Methode HörLers mit der von 
Houvska (1941) für die Kappenplasmolyse angegebenen Erweiterung. 
Allerdings haben wir die Dimension der Meßzahlen anders gewählt, um 
zu anschaulicheren Zahlenwerten zu gelangen: Wir drücken im folgen- 
den das Volumen der Vakuole V, und das Volumen des Cytoplasmas V,, 
in Prozenten des Volumens der entspannten Zelle’ aus. Verglichen mit 
dem Plasmolysegrad G HOF ers, der in Zahlenwerten zwischen 1 und 0 
angegeben wird, gilt die Beziehung: Volumen der Vakuole V, = 100x @ 
(@ = Plasmolysegrad nach HörLer). Das’ Volumen des Cytoplasmas 
ist V,,= 100 x p (p=relatives Kappenvolumen nach HouskA 1941). 
Die Messungen der Zellbreiten und -lingen sowie der Protoplasten- 
längen wurde mit Hilfe eines Schrauben-Mikrometerokulars nach 
Leitz durchgeführt. 

Um das Volumen des Cytoplasmas möglichst eindeutig zu erfassen, 
haben wir regelmäßig nur solche Protoplaste ausgemessen, bei denen 
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der Zellkern nicht in den Kappen lag, sondern + in der Mitte des 
Plasmaschlauches, ‚„wandständig“. 

Je nach der Geschwindigkeit des Versuchsablaufes wurden 1-, 2- oder 
3mal täglich alle Schnitte durchgemessen. Dabei haben wir absichtlich 
zu jedem Zeitpunkt andere Zellen ausgesucht, um eine ,,Vorselektion 
möglichst auszuschalten. Für besondere Fragen (vgl. Versuch 2) wurden 
allerdings zu den verschiedenen Zeitmarken immer die gleichen Zellen 
gemessen. Es war verhältnismäßig leicht möglich, die betreffenden 
Zellen an Hand einer Skizze wiederzufinden. 


Wir haben V, und V,, für jede Zelle einzeln berechnet und aus den 
10, 15 oder 20 Einzelwerten eines jeden Zeitpunktes den Mittelwert 
sowie den mittleren Fehler berechnet. Der mittlere Fehler lag durchweg 
unter + 10% des Mittelwertes; lediglich bei einigen Serien, in denen 
nur jeweils 10 Zellen ausgemessen werden konnten, ergaben sich höhere 
Streuungen bis zu + 23% des Mittelwertes. 

In den graphischen Darstellungen haben wir im Interesse der + Über. 
sichtlichkeit auf die Eintragung der Fehlergrenzen verzichtet; nur in 
Abb. 3 sind sie eingezeichnet. 


B. Vorversuche. 


Unter Verzicht auf quantitative Auswertung wurde in zahlreichen Vorversuchen 
eine Reihe von Salzen gepriift, deren Fahigkeit zur Ausbildung von Kappen- 
plasmolyse bekannt ist. Wir verwendeten hierzu KCNS, KNO,, KCl und LiCl in 
mittleren Konzentrationen (meist 0,525 Mol). Es ergab sich zunächst, daß die 
Aufquellung des Cytoplasmas in KCNS am stärksten war; sie fiel ab nach der Reihe 


KCNS > LiCl > KNO, > KCl. 


In der gleichen Reihenfolge wurde die Eintrittszeit der Kappenplasmolyse ver- 
kürzt, d. h. in KCNS war die Kappenplasmolyse sehr früh, in KCl am spätesten zu 
beobachten. Aus dieser Reihe haben wir für die Hauptversuche das ungefähr in 
der Mitte liegende LiCl dem KCNS vorgezogen. Im KCNS starben nämlich die 
meisten Zellen bereits nach 10—15 Std ab, während sie im LiCl über viele Tage 
am Leben blieben. Ferner trat in den mit LiCl behandelten Schnitten die 
Kappenplasmolyse sehr gleichmäßig in nahezu allen Zellen eines jeden Schnittes 
ein; eine Zonenbildung wurde nur sehr selten festgestellt. Der wichtigste Grund 
war jedoch die Beobachtung, daß im biCl nach 2—4 Tagen (je nach Konzen- 
tration) ein Rückgang des Aufquellungsgrades einsetzt, die Kappenplasmolyse 
also reversibel ist. 

Nachteilig war die anfänglich oft unvoHständige Rundung der plasmolysierten 
Protoplaste. Wir haben daher zur Orientierung versucht, die Schnitte vor der 
Behandlung mit LiCl in isosmotischer Rohrzuckerlösung einer Vorplasmolyse zu 
unterwerfen. Schon nach einstiindiger Vorplasmolyse waren die Protoplaste meist 
ideal gerundet, während Eintrittszeit und Grad der Kappenplasmolyse unverändert 
erschienen. Wir konnten diesen Befund später an Hand quantitativer Aus- 
wertungen bestätigen (Versuch 1, 2a, 2b). 
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C. Hauptversuche. 

1. Reihe: Kappenplasmolyse mit LiCl, Unterepidermis. 

Versuch 1. Hier sollten in erster Linie Grad und zeitlicher Ablauf 
der Cytoplasmaaufquellung in Abhängigkeit von der Konzentration 
des auslösenden Salzes gemessen werden. Der Versuch wurde in 2 Serien 
angesetzt: In Serie S gelangten die Schnitte unmittelbar nach Anfer- 
tigung in die Salzlösungen, in Serie D erst nach !/, stündiger Wässerung in 
doppelt destilliertem Wasser. Um konkave Plasmolyseformen möglichst 
zu vermeiden, wurden alle Schnitte einer ,¢ 2 
Serie erst in die niedrigste Konzentra- À | 
tionsstufe eingetragen (0,4 Mol), die für 
die-höheren Konzentrationen bestimmten 8” | N 
Schnitte wurden erst nach 10 min in die fo Lich 
nächsthöhere Konzentrationsstufe über- 7 
gehoben usw., so daB z. B. der 4. Schnitt 








Plasma-Vol. 


























der 2. Serie erst 1/, Std in Wasser, dann , f— a6 mal List 
je 10 min in 0,4, 0,6 und 0,8 Mol LiCl- | 
Lösung lag. Protokoll eines derartigen / m 
Versuches: ee dr 
s si aes | 
29.8.49. Allium Cepa, italienische Handels- A ‘40 mol LiCL 
sorte, anthocyanhaltig. LiCl 0,4 bis 1 Mol in ou | | = Zn. 


doppelt destilliertem Wasser. 3. Schuppe von we o2 100 | 1% 
auBen, untere Epidermis, Mittelregion, ins- gen np" Wr 
hnitte Abb.1. Zeitlicher Ablauf der Kap- 
gesamt 24 Schnitte. penplasmolyse in LiCl verschiedener 
1750 §,_,, Schnitte direkt nach Anferti- eres meer ated rt Zn 
. . 5; + maaufiquellung in VOl.- er ent- 
gung in 0,4 Mol LiCl, davon Sa, 17° ae spannten Zelle), Abszisse: Zeit. 
0,6 Mol, daraus S, , 18° in 0,8 Mol, endlich (Zu Versuch 1.) 


Sy 1815 in 1 Mol LiCl. 

D,_, Schnitte 173° in Wasser, 18° in 0,4 Mol LiCl, D,_,, 181° in 0,6 Mol, D, , 
182° in 0,8 Mol, D, 18%° in 1 Mol LiCl.. Versuchsdauer bis 1. 9. 49, 1090, 

In jeder Konzentrationsstufe befanden sich jeweils 2 Parallelschnitte, 
aus denen mindestens je 5 wahllos herausgegriffene Zellen 2mal täglich 
ausgemessen wurden, bei jeder Messung andere Zellen. Da die D- und 
S-Versuche innerhalb der Versuchsfehler die gleichen Werte ergaben, 
wurden diese zusammen behandelt. Jeder MeBpunkt stellt also einen 
Mittelwert aus wenigstens 20 Einzelzellen dar. Das Ergebnis, das in 
fünfmaliger Wiederholung in allen Punkten bestätigt werden konnte, 
ist in Abb. 1 dargestellt. 

1, Kurvengestalt. Es sind eingipfelige Kurven; das Maximum wird 
etwa 48 Std nach Versuchsbeginn erreicht. Nach weiteren 24 Std ist 
allseitig ein leichtes Abfallen zu verzeichnen. Leider war eine noch 
längere Auswertung hier nicht möglich, weil die Zellen in einigen Schnitt- 
partien abzusterben begannen. Trotzdem liefert dieser Befund einen 
ersten Anhaltspunkt dafür, daß die Kappenplasmolyse reversibel ist, 
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auch ohne daß die Schnitte in eine ,,entquellende“, ,,abdichtende“ 
Ca'-Lösung übertragen werden (Hörer 1939, HousKa 1941). 

2. Maximalwerte. Die maximale Aufquellung des Cytoplasmas ist 
um so stärker, je niedriger die angewendete Lithiumkonzentration ist: 
in 0,4 Mol 18%, in 0,6 Mol 7,5%, in 0,8 Mol 3,6% und in 1 Mol 1%. 
(Die Zahlen geben jeweils das Volumen des aufgequollenen Cytoplasmas 
an, ausgedrückt in Prozenten des Volumens der entspannten Zellen. — 
In den 5 Wiederholungen ergaben sich stets die gleichen Reihenfolgen, 
nur waren die Maximalwerte bei den einzelnen Zwiebeln etwas unter- 
schieden.) Die Aufquellung ist also umgekehrt proportional der Außen- 
konzentration. Diese Beziehung ist sehr überraschend und steht schein- 
bar im Widerspruch zu den bisherigen Erfahrungen und Kausalvorstel- 
lungen. * Es ist hierbei jedoch zu bedenken, daß wir in unseren Reihen- 
versuchen nicht nur die Lithiumkonzentration, sondern damit auch den 
osmotischen Wert der Außenlösung verändert haben. Wir mußten daher 
untersuchen, ob etwa in hohen Lithiumkonzentrationen die Aufquellung 
durch den höheren osmotischen Wert der Lösung unterbunden oder 
doch behindert wird. Hierzu diente Versuch 2 (s. unten). 

3. Vakuole. Das Volumen der Vakuole nimmt im Laufe des Ver- 
suches geringfügig, aber doch deutlich meßbar, zu. Drücken wir den 
Volumenanteil der Vakuole am Gesamtvolumen der entspannten Zelle 
in Prozent aus, so steigt er im Versuch 1 in 

0,4 Mol LiCl: 52,5—55,6—56,3—57,3 

in 1 Mol LiCl: 27 —32 —34 —39 
Man kann daraus — mit allen Vorbehalten hinsichtlich Anatonose, 
Hydratationssteigerung von Vakuolenkolloiden usw. — den Stunden- 
wert der Stoffaufnahme zu 0,001—0,003 Mol LiCl/Std errechnen. Er 
ist bei den kappenfreien Kontrollen keinesfalls höher; überdies ent- 
spricht er durchaus den’ Werten Frirines für LiCl an normaler Blatt- 
epidermis von Rhoeo (1915). Damit besteht kein Anlaß, den Kappen- 
zellen eine Permeabilitätsherabsetzung zuzuschreiben (HOFLER 1928, 
STRUGGER 1949). 

4. Kern. Auch das Kernvolumen ändert sich bei der Aufquellung des Cyto- 
plasmas. Obgleich die Werte stark streuen, ist doch zu erkennen, daß der größte 
Kerndurchmesser allmählich zunimmt: von 54 über 60,5—67 Meßeinheiten (in 
0,4 Mol; in höheren Konzentrationen ist der Kerndurchmesser nicht mit Sicher- 
heit zu bestimmen). Der zeitliche Gang der Volumenzunahme ist bei Kern und 
Cytoplasma gleich; dagegen erreicht der Aufquellungsgrad des Kernes nicht im 
entferntesten den des Plasmas : während das Plasma volumen von anfänglich 0,5—1 % 
des Gesamtvolumens der entspannten Zelle auf 18% (in 0,4 Mol LiCl) ansteigt, 
d.h. auf das 20—30fache, wird das Kernvolumen nur etwa verdoppelt. 

5. Mehrfach zerfielen die Protoplaste bei der Plasmolyse in 2 Teilstücke. In 
solchen Fällen haben wir regelmäßig beobachtet, daß der kernlose Teilprotoplast 
stärkere Kappen zeigt als der kernhaltige. Das legt die Vermutung nahe, daß 








Plasma -Vol.% 


Über Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion. I. 9 


zwischen Kern und Cytoplasma eine Art Konkurrenz um das Li oder um das 
Hydratwasser besteht. Hierüber sollen spätere Versuche Aufschluß geben. 
Versuch 2a. Zur Bestätigung unserer Vermutung aus Versuch 1, die 
Aufquellung werde in höherkonzentrierten LiCl-Lösungen durch den 
höheren osmotischen Wert behindert, war es erforderlich, den Salz- 
(oder Ionen-)Effekt vom osmotischen Effekt zu trennen. Hierzu wurden 
verschiedene LiCl-Konzentrationen durch Kombination mit einem mög- 
lichst neutralen Stoff — im Versuch Rohrzucker — auf gleiche osmotische 
Wirksamkeit gebracht. Als Ausgangslösung diente 0,5 Mol LiCl, osmoti- 
scher Wert 21 Atm. Die übrigen Lösungen waren 0,4, 0,3, 0,2 und 
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Abb. 2. Zeitlicher Ablauf der Kappenplasmolyse in 0,1—0,5 Mol LiCl. Sämtliche Lösungen 
durch Rohrzuckerzusatz isotonisch mit 0,5 Mol LiCl. Ordinate: Cytop fq 
in Vol.-%, Abszisse: Zeit. (Zu Versuch 2.) 





0,1 Mol, jeweils mit soviel Rohrzuckerzusatz daß der gesamte osmoti- 


sche Wert ebenfalls 21 Atm. betrug. 

Protokoll eines derartigen Versuches: 7.9.49 Material wie in Versuch 1. 11 Uhr 
geschnitten, nach kurzem Abspülen in doppelt destilliertem Wasser in die Lösungen 
übertragen. Versuchsdauer bis 14. 9., 10% Uhr. Graphische Darstellung in Abb. 2. 
In jeder Konzentrationsstufe befanden sich 3 Parallelschnitte, aus denen je 5 Zellen 
zweimal täglich ausgemessen wurden. Jeder Punkt der Abbildung enthält also 
15 Einzelmessungen. 

Ergebnisse. 1. Kurvenverlauf. Die Kurven zeigen klare Maxima; 
Anstieg und Abfall sind annähernd symmetrisch. Die Kappenplasmo- 
lyse ist also reversibel, und zwar geht sie in der gleichen Lösung zurück, 


in der sie entstanden ist. 

Um zu vermeiden, daß der Effekt der Reversibilität nur durch unsere MeB- 
methode (Ausmessen verschiedener Zellen zu den verschiedenen Zeitpunkten) vor- 
getäuscht werde, haben wir in weiteren Serien fortlaufend die gleichen Zellen 
gemessen. Das Ergebnis unterschied sich nicht vom vorhergehenden. Auch fanden 
wir mehrfach gegen Versuchsende Zellen mit geringer Kappenplasmolyse, die in 
weiter Entfernung vom derzeitigen ‘Kappenmeniskus ein kleines Häutchen eben- 
falls in Meniskusform zeigten. Dabei handelt es sich um eine Erscheinung, wie sie 
ähnlich bereits von KAISERLEHNER (1939) als „„Ca-Fällungshäutchen‘ beschrieben 
wurde. Sie ist so zu erklären, daß sich im Stadium maximaler Kappenplasmolyse 
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am Kappenmeniskus eine Niederschlagsmembran bildet, die bei anschlieBender 
Entquellung dem zuriickgehenden Meniskus nicht folgt, sondern stehen bleibt. 
Mißt man ihren Abstand von der Vakuole aus, und berechnet hieraus das 


Maximalvolumen des Cytoplasmas, so erhält man in der Tat Prozentzahlen, die 
dem Durchschnittswert maximaler Kappenplasmolyse entspricht. Das beweist 
gleichfalls die Reversibilität der Kappenplasmolyse. 

2. Die zeitliche Lage der Maxima ist gegenüber Versuch | verschieden: 
in 0,5 n LiCl wird das Maximum nach etwa 54 Std, in 0,4n Rohr- 
zucker nach 72 Std, in 0,3 nach 80 Std, 
in 0,2 nach 120 Std, während in 0,1n 
nach 144 Std die maximale Aufquellung 
anscheinend noch nicht erreicht war. 

3. Die Höhe der Maxima ist ebenfalls 
verschieden. Zum Unterschied zu Ver- 
such 1 übt aber jetzt die höchste LiCl- 
Konzentration die stärkste Wirkung aus. 
Bei gleichem osmotischem Wert der 
kappenerzeugenden Lösung ist also der 
Aufquellungsgrad des Cytoplasmas pro- 
portional der Li-Partialkonzentration. 

Um über diese Proportionalität nähere 
Angaben machen zu können, haben wir 
den Logarithmus des maximalen Auf- 
quellungsgrades in Abhängigkeit von 
der Li-Konzentration dargestellt: Abb. 3, 


log Alasma-Wl.% 





0 a 0 ae 


Abb. 3. Abhängigkeit der maxi- 
malen Aufquellungsgrade des Cyto- 
plasmas (aus Abb. 2) von der LiCl- 
Konzentration. a Plasmolyse un- 
mittelbar in den Kombinationslö- 
sungen LiCl + Rohrzucker; b nach 
Vorplasmolyse in Rohrzuckerlösung. 
Ordinate: Cytopl fquell in 
Vol.-%, logarithmischer Maßstab, 
Abszisse: LiCl-Konzentration. 
(Zu Versuch 2a und b.) 





untere Gerade (a). Die einzelnen Punkte 
liegen auf einer Geraden; die Beziehung 
läßtsichausdrücken durch die Förmel (1): 

Va = ek io, (1) 
worin V,, die Volumenprozente des auf- 
gequollenen Cytoplasmas, C die LiCl- 
Konzentration der Außenlösung und k 


eine Konstante darstellen. Damit ist 
über die Binnenkonzentration natürlich nichts ausgesagt; immerhin 
könnte die so formulierte Beziehung als Ausdruck einer (Austausch-?) 
Adsorption aufgefaßt werden. Formel (1) hat jedoch nur Gültigkeit, 
wenn die verschiedenen Konzentrationsstufen gleiche osmotische Wirk- 
samkeit haben, d. h. die Konstante k ändert sich mit dem osmotischen 
Wert der Lösung (Versuch 1 und 3). Die Aufquellung des Cytoplasmas 
bei der Kappenplasmolyse ist nicht nur von der Lithiumkonzentration, 
sondern auch vom osmotischen Wert abhängig. 
4. Auch an sich hypotonische Lithiumkonzentrationen (0,2 und 
0,1 Mol) können Kappenplasmolyse erzeugen, wenn ihr osmotischer 
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Wert, beispielsweise durch Rohrzuckerzusatz, erhöht wird. Zum Auf- 
treten der Kappenplasmolyse ist also zunächst erforderlich, daß die 
Zelle plasmolysiert wird; danach sind nur noch geringe Lithiummengen 
erforderlich, um die Aufquellung auszulösen (vgl. Versuch 6). 


5. Plasmolyseform. In 0,5 Mol LiCl war die Plasmolyseform im allgemeinen 
ideal konvex; je geringer aber die Lithiuml tration war, um so häufiger bzw. 
stärker bzw. länger trat Krampfplasmolyse auf. Im Extremfall (0,1 Mol LiCl + 
Rohrzucker) zeigten vrenigstens 50% der Zellen 
noch nach 6 Tagen starke Krampfplasmolyse. Im 
reinen Rohrzucker hingegen (21 Atm.) war von 
Anfang an gute Rundplasmolyse zu beobachten. 
Die Zellen mit Krampfplasmolyse waren übrigens 
an der Ausbildung deutlicher Kappen keineswegs 
verhindert, nur konnten diese natürlich nicht 
ausgemessen werden. 

Führt man, wie dies vielfach geschieht, Krampf- 
plasmolyse bzw. hohe Plasmolysezeit auf eine 
höhere Viscosität wenn nicht des gesamten Plas- 
mas, so doch der äußeren Plasmahaut zurück, 
so muß man dem LiCl eine viscositätssteigernde 
Wirkung in diesen Grenzschichten zuschreiben. 
Andererseits aber erzeugt das gleiche LiCl Kappen- 
plasmolyse und setzt die Viscosität des (Binnen-) 
Plasmas erheblich herab (PEKAREK 1940). Die 
beiden Phänomene haben entgegengesetzt gerich- 
tete Konzentrationsgradienten; mithin kann bei 
Kappenplasmolyse die Viscosität des Binnen- 








Abb. 4. Plasmolysebilder nach 


plasmas niedriger, die der Grenzschichten höher 
sein als im Normalfall. Damit wird erneut doku- 
mentiert, daß Binnenplasma und Grenzschichten 
sich gegenüber dem gleichen Salz gerade entgegen- 
gesetzt verhalten können. 

6. Vakuolenverhalten. Mehrfach in 0,2 Mol LiCl, 
häufig in 0,1 Mol wurden auffällige Vakuolenbilder 
erhalten (Abb.4). Etwa 1—2 Tage nach Ver- 
suchsbeginn, d. h. noch bevor Kappenplasmolyse 
deutlich sichtbar wurde, bildeten sich kleine 
bläschenförmige Einstülpungen in der Vakuole 
aus; sie lagen regelmäßig am Rande des Proto- 
plasten, und zwar vorwiegend an den Längsseiten 
der Zellen. Sie waren scharf umgrenzt und farblos, 
und die zurückgedrängte gefärbte Vakuole lagihnen 


zweitägiger Vorbehandlung mit 
0,1 Mol LiCl + 0,4 Mol Rohr- 
zucker. Zum Teil beginnende 
Kappenplasmolyse; in anderen 
Zellen bläschenförmige Einstül- 
pungen der Vakuole. (Zu Ver- 
such 2a und b.) Nach einer 
Mikrophotographie gezeichnet, 
etwas vereinfacht. Schwarz und 
schraffiert: Anthocyanhaltige 
Vakuole,punktiert : Cytoplasma. 
Die Kerne liegen nicht in den 
Einstülpungen, sondern ober- 
halb der schwarz gezeichneten 
Vakuolen; sie wurden daher 
nicht eingezeichnet. 


teilweise an. Genauere Betrachtung lehrte, daß diese Einstülpungen von einer 
feinen Plasmalamelle überdeckt waren und nur die Vakuole betrafen. Offenbar 
liegen sie zwischen innerer und äußerer Plasmahaut. Ihr Auftreten ist nicht an 
convex-plasmolysierte Protoplasten gebunden, sondern auch an Zellen mit Krampf- 
plasmolyse zu beobachten. Dann waren allerdings die Einstülpungen nicht immer 
bläschenartig, sondern kalottenférmig. Im Zusammenhang mit später zu be- 
schreibenden Befunden (Versuch 5) deuten wir diese Erscheinung als Folge einer 
Vakuolenkontraktion. Da die äußere Plasmahaut eine starke Viscositätserhöhung, 
ja Erstarrung erfahren hat, ohne daß der Protoplast abstirbt (Konkav-Plasmolyse 


r 
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in 0,1 Mol LiCl nach 7 Tagen!), kann sie dem Verkleinerungsbestreben der Vakuole 
nicht mehr allseitig folgen. Statt dessen löst sich an Orten des geringsten Wider- 


standes der Tonoplast oder das Binnenplasma von den festeren Außenschichten 
ab, es wird Vorraumflüssigkeit in den entstehenden Hohlraum eingesaugt, und 


dieser rundet sich gleichmäßig ab. 

Versuch 2b. Der Versuch 2a wurde mit folgender Variation wiederholt: Sämt- 
liche Schnitte wurden nach Abspülen in doppelt destilliertem Wasser erst 12 Std 
in einer reinen Rohrzuckerlösung vom osmotischen Wert 21 Atm. vorplasmolysiert 
und dann erst in die entsprechenden Kombinationslösungen eingetragen. Das 
Ergebnis stimmte völlig überein mit dem des Versuches 2a, nur lagen die Maxima 
jeweils etwas höher. Trägt man die log dieser Werte gegen die Li-Konzentration 
auf (Abb. 3, Linie b), so liegen auch sie auf einer Geraden. Dabei verdient die 
strenge Parallelität zu der Geraden des Versuchs 2a besonders hervorgehoben zu 
werden; sie bestätigt die Zuverlässigkeit des zuerst erhobenen Befundes. 

Der Versuch 2a wurde noch viermal, der Versuch 2b noch zweimal wiederholt, 
jedesmal mit dem gleichen Ergebnis. 

Versuch 3a, b,c. Um die in den vorhergehenden Versuchen er- 
kannte Abhängigkeit der Plasmaaufquellung vom osmotischen Wert der 
Außenlösung schärfer zu fassen, war es notwendig, bei der Variation der 
Versuchslösungen die Konzentration eines der beiden kombinierten Stoffe 
konstant zu halten, d. h. die Wirkung gleicher Li-Konzentrationen bei ver- 
schiedenem osmotischem Wert der plasmolysierenden Lösung zu er- 
mitteln. Hierzu haben wir mit 0,6 (Versuch 3a), 0,4 (Versuch 3b) und 
0,2 Mol LiCl (Versuch 3c) gearbeitet und den osmotischen Wert dieser 
Lösung durch Rohrzuckerzusatz verschieden stark erhöht. Die im 
einzelnen verwendeten Lösungen, deren osmotische Werte (in Atmo- 
sphären) und die Aufquellungsgrade sind in Tabelle 1 zusammengestellt. 

Da wir zum Teil mit sehr hochkonzentrierten Lösungen arbeiten 
mußten, wurden die Schnitte für die höheren Konzentrationen stufen- 
weise in reinen Rohrzuckerlösungen vorplasmolysiert (0,4, 0,8 und 1 Mol 
Rohrzucker, Aufenthalt in jeder Stufe 10 min). 


Tabelle 1. Aufquellung des Cytoplasmas durch 0,2—0,6 Mol LiCl-Lésung 
in Abhängigkeit vom gesamten osmotischen Wert der Lösung. 























0,2 Mol LiCl 0,4 Mol LiCl 0,6 Mol LiCl 
Vi 3c) (Versuch 3b) (Versuch 3 a) 
Ropraucker- Gesamter | Cyto- | Gesamter | Cyto- | Gesamter | Cyto- 
osmoti- |plasmaauf-]| osmoti- |plasmaauf-] osmoti- |plasmaauf- 
scher Wert quellung |scher Wert; quellung |scher Wert) quellung 
in Atm. | in Vol.-% } in Atm. | in Vol.-%/} in Atm. | in Vol.-% 
Ou salle a) s 8,4 — 16,6 10,4 25,7 | 8,2 
0,2 Mol 
(=5,3 Atm.) 13,7 11,8 21,9 6,4 31,0 5,2 
0,4 Mol x 
(=11,1 Atm.) 19,5 1,7 27,7 3,5 36,8 3,8 
A 0) 
(=17,8 Atm.) 26,2 (0,5) 34,4 2,2 43,5 3,3 
0,8 Mol j 
(=25,5 Atm.) 33,9 (0,5) 42,1 0,8 — — 
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Es würde zu weit führen, die ausführlichen Einzelprotokolle der Ver- 
suche wiederzugeben; ebenso soll auf die graphische Darstellung der 
zeitlichen Abläufe eines jeden Versuches verzichtet werden, denn diese 
bestätigen lediglich ebenso wie die je dreimaligen Wiederholungen mit 
großer Regelmäßigkeit das aus Versuch 2a bekannte Bild. Uns inter- 
essieren hier vielmehr die Maximalwerte der Aufquellung, wie sie in 
jeder Lösung, unabhängig vom Zeitpunkt, erreicht werden. Gegen den 
gesamten osmotischen Wert der Lösungen aufgetragen, ergibt sich das 
in Abb. 5 dargestellte Bild. Es ist wie folgt zu interpretieren: 1. Die aus 
12 = 
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gesamter esmofischer Wert der plasmolys. Lösung 


Abb. 5. Abhängigkeit der maximalen Aufquellungsgrade des Cytoplasmas von der LiCl- 

Konzentration und dem gesamten osmotischen Wert der Außenlösung. Ordinate: Cyto- 

plasmaaufquellung in Vol.-%, Abszisse: Gesamter osmotischer Wert der Außenlösung. 
(Zu Versuch 3 a—c.) 


Versuch 2 abgeleitete Schlußfolgerung wird bestätigt: Bei gleichem 
osmotischem Gesamtwert der Lösung ist der Aufquellungsgrad um 0. 
größer, je höher die Partialkonzentration an LiCl ist. 

Als Beispiel seien die bei einem osmotischen Wert der Kombinations- 
lösung von 26 Atm. erhaltenen Zahlen in Tabelle 2 aufgeführt. 


Tabelle 2. Aufquellung des Cytoplasmas in Kombinationslösungen mit einem 
osmotischen Wert von 26 Atm. (aus Abb. 4 abgelesen). 








0,6 
8 





Partialkonzentration an LiCl in Mol. ...... | 0,2 | 0,4 
Aufquellungsgrad des Cytoplasmas in Vol.-% . . . | 05 | 42 


2. Je stärker der gesamte osmotische Wert der Lösung ist, desto 
schwächer fällt die von einer bestimmten Li-Partialkonzentration er- 
zielte Kappenplasmolyse aus (Tabelle 3). 


Tabelle 3. Aufquellungsgrad in 0,4 Mol LiCl + Rohrzuckerzusatz. 


| 





Osmotischert Wert der Lösung in | 


| | | 
Re rire 166 | 219 | 277 | 344 | 41 
—. des Plasmas in | | | | | 
nr... 70 | 104 | 64 | 35 | 22 | 08 
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-Stärkere Hypertonie behindert also die Kappenplasmolyse. 

Dieser Zusammenhang läßt sich auch anders formulieren : Die hinder- 
liche Hypertonie der Lösung kann durch höhere Lithiumkonzentrationen 
kompensiert werden. Um einen Aufquellungsgrad von etwa 3,5 Vol.-% 
zu erreichen, kommt man bei einem osmotischen Wert der Lösung von 
18,5 Atm. mit 0,2 Mol LiCl aus, bei 27,5 Atm. benötigt man bereits 
0,4 Mol. Li und bei 43 Atm. sogar 0,6 Mol Li. Die entsprechenden 
Zahlen fiir einen Aufquellungsgrad von 8 Vol.-% sind bei 15 Atm. 
0,2 Mol Li, bei 20 Atm. 0,4 Mol Li und bei 26 Atm. 0,6 Mol Li. 

3, Diese Zahlen lassen aber weiter erkennen, daß die Aufquellung 
bei einer gegebenen Li- Konzentration weder eine lineare noch eine e-Funk- 
tion des osmotischen Wertes ist. Sie folgt vielmehr einer unbekannten 
Gleichung höheren Grades. Es erschien uns nicht angängig, eine solche 
Gleichung aus den vorliegenden Zahlenwerten abzuleiten; das wird 
weiter ausgedehnte Versuche erfordern. Hingegen läßt sich mit großer 
Wahrscheinlichkeit ausschließen, daß der Kurvenverlauf lediglich mit 
der Annahme eines jeweils konstanten ‚nicht lösenden Raumes‘ erklär- 
bar ist. Soweit ein solcher vorliegt, ist er weder bei gleicher Li-Konzen- 
tration und verschiedenem osmotischem Wert noch bei verschiedener 
Li-Konzentration, aber gleichem osmotischem Wert konstant. 

4. Die Plasmaaufquellung durch LiCl und die Behinderung durch 
den osmotischen Wert folgen also zwei verschiedenen Abhängigkeits- 
beziehungen. 

Versuch 4. Das Ergebnis der vorstehenden Versuche, wonach die 
Aufquellung des Cytoplasmas durch Lösungen hoher osmotischer Werte 
weitgehend unterdrückt, wenn nicht gar verhindert werden kann, ließ 
es möglich erscheinen, daß mechanischer Druck die Kappenplasmolyse 
gleichfalls behindert bzw. rückgängig macht. Zur Klärung dieser Frage 
wurden die nun folgenden Versuche ausgeführt. Ihr Prinzip war es, 
Zellen mit Kappenplasmolyse zu deplasmolysieren und das Verhalten 
der Kappen zu prüfen, wenn diese unter dem Druck der sich ausdehnen- 
den Vakuole gegen die Zellwand gepreßt werden. Zu diesem Zwecke 
ließen wir (4a) Schnitte, deren Zellen mit einer Kombinationslösung 
LiCl + Rohrzucker vorplasmolysiert und zur Kappenbildung veranlakt 
worden waren, in schwach hypertonischer LiCl-Lésung deplasmolysieren ; 
‘bei gleichbleibender LiCl-Konzentration wurde also der osmotische Wert 
der Lösung herabgesetzt. In 4b gelangten Parallelschnitte in reines 
destilliertes Wasser, so daß hier sowohl die Rohrzucker- als auch die 
LiCl-Wirkung wegfiel. 

Versuch 4a, Protokoll. Material wie in Versuch 1. 21.9. 49, 174° Uhr. Nach 
Abspülen in Wasser in 0,69 Mol Rohrzuckerlösung (21 Atm.) übertragen. Am 


22. 9., 845 Uhr in 0,2 Mol LiCl + 0,45 Mol Rohrzucker (zusammen 21 Atm.). Am 
24. 9., 11 Uhr, d.h. nach 72 Std Vorbehandlung, zeigten alle Zellen klare, mäßig 
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starke Kappen von durchschnittlich 4—5 Vol.-%. Anschließend wurden die 
Schnitte in reinem 0,2 Mol LiCl (etwa isotonisch, osmotischer Wert 8,4 Atm.) zur 
Deplasmolyse veranlaßt. Es wird also bei gleichbleibender Lithiumkonzentration 
der osmotische Wert von 21 auf 8,4 Atm. herabgesetzt. 

Ergebnis: Unmittelbar nach der Übertragung wachsen die Kappen 
stark an, wobei sie völlig regelmäßig hyalin bleiben. Es werden Kappen- 
plasmolysegrade von 12—15% erreicht. Das bestätigt zunächst unsere 
Folgerung aus Versuch 3: Die in der kombinierten Lösung LiCl + Rohr- 
zucker erzielten Plasmolysegrade waren nicht die mit 0,2 Mol LiCl 
maximal erreichbaren Werte; sie wurden durch die Rohrztickerunterlage 
mit ihrer starken osmotischen Wirksamkeit herabgedrückt. Nachdem 
diese weggefallen war, konnte die Aufquellung ungestört bis zum 
Maximum ablaufen. 

Diese Aufquellung erfolgte innerhalb 4—7 min und war offenbar zu 
schnell, als daß sie von den Zellen hätte ertragen werden können. Diese 
starben daher sämtlich ab, bevor sie vollständig deplasmolysiert waren. 

Ganz ähnliche Beobachtungen machte Lanz (1942). KNO,-behan- 
delte Zellen zeigten keine Kappenplasmolyse; wurden sie aber in destil- 
liertem Wasser deplasmolysiert, so trat Kappenbildung auf (,,Kappen- 
deplasmolyse‘‘). Da die kappenbildende Wirkung des KNO, allgemein 
schwächer ist als die des LiCl, kann vermutet werden, daß sie sich gegen 
den eigenen osmotischen Wert nicht entfalten kann; ist die Außenlösung 
nicht mehr hypertonisch, aber noch genügend KNO, im Plasma vor- 
handen, so wird Kappenbildung möglich. Sehr bemerkenswert ist, daß 
analoge ,,Kappendeplasmolysen“ sogar mit Ca(NO,), + Neutralrot er- 
zielt werden können, mit einem ,,entquellenden“ Salz also. 

Versuch 4b. Ein Parallelschnitt wurde aus 0,2 Mol LiCl + 0,45 Mol 
Rohrzucker direkt in doppelt destilliertes Wasser übertragen (11% Uhr). 

Ergebnis. Zuerst setzt ein langsamer Plasmolyserückgang ein. Un- 
mittelbar danach quellen die Kappen etwas auf, jedoch wesentlich weniger 
stark als im vorigen Versuch. Offenbar erfolgt etwa gleichzeitig mit der 
Deplasmolyse ein Auswaschen des LiCl, so daß die Li-Konzentration 
im Binnenplasma und damit der mögliche Aufquellungsgrad fortlaufend 
geringer wird. Der Wegfall der Rohrzuckerunterlage hat also nicht so 
katastrophale Folgen wie in 4a, wo die LiCl-Konzentration unverändert 
blieb; die Zellen können hier die Deplasmolyse vollenden. Nach etwa 
15 min erreichen die Kappen die Zellwand und legen sich ihr an. Da 
die Vakuole völlig rund bleibt, füllt das Plasma die Zwickel zwischen 
Vakuole und Zellwand aus; das Bild ist von dem einer normalen Vaku- 
olenkontraktion nicht zu unterscheiden. Aber die Deplasmolyse schreitet 
noch weiter fort, die Vakuole nimmt weiter Wasser auf, und das Cyto- 
plasma wird immer mehr zusammengepreßt. Dabei strömt es nicht 
etwa von den Zwickeln nach den Längsseiten der Zelle ab, um sich 
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gleichmäßig um die Vakuole zu verteilen, sondern strömt im Gegenteil 
in die Zwickel hinein (s. Abb. 6). Das Endstadium zeigt eine völlig 
normal deplasmolysierte Zelle, in der kein Plasma sichtbar ist. Das 
Zusammenpressen des Plasmas erfordert etwa 5 min. Ein nach 1 Std 
durchgeführter erneuter Plasmolyseversuch in Rohrzucker läßt zwar die 
Mehrzahl der Zellen absterben, zeigt aber in den überlebenden normale 


Plasmolysebilder. 
Hieraus. muß man folgern, daß das aufgequollene Cytoplasma 


auch durch mechanischen Druck auf sein ursprüngliches Volumen 


QUE 


Abb. biases Deplasmolyseverlauf in dates ame mit PEUR in, nach Villen 
aus 0,2 Mol LiCl + 0,45 Mol Rohrzucker in doppelt destilliertes Wasser. a Versuchs- 
beginn, b nach 14 min, c nach 16 min, d nach 18 min und e nach 20 min. (Zu Versuch 4b.) 





zusammengepreßt bzw. die Reversion der Kappenplasmolyse erheblich 
beschleunigt werden kann. 

Das hier geschilderte Verhalten ist beschränkt auf Zellen, die sich 
höchstens 3 Tage in der Li-Lösung befanden. Nach 4 und mehr Tagen 
können vereinzelt andere Erscheinungen beobachtet werden. 

Versuch 5. Versuch 5 ist ebenfalls ein Plasmolyseversuch, nur wurde 
hier die Deplasmolyse erst nach 96stündiger Vorbehandlung durch- 
geführt, a) in reinem doppelt destilliertem Wasser, b) durch Übertragung 
in reine Rohrzuckerlösung, d.h. unter Wegfall des krampferzeugenden 
LiCl. 

Protokoll eines derartigen Versuches. 19. 9.49, Material wie im Versuch 1, 
173° Uhr in 0,4 Mol Rohrzucker, 174° Uhr in 0,56 Mol Rohrzucker, 20. 9., 935 Uhr 
in 0,4 Mol LiCi + 0,2 Mol Rohrzucker. 

5a. 23.9. Schnitt 1 in doppelt destilliertes Wasser übertragen. Die 
meisten Zellen sterben sehr schnell ab. Dabei koaguliert das Kappen- 
plasma schlagartig. Die überlebenden Zellen deplasmolysieren nicht 
oder nur sehr langsam. Meist bleibt der äußere Kappenmeniskus un- 
verändert stehen. Die Vakuole dagegen dehnt sich innerhalb 5—8 sec 
aus auf Kosten des Kappenplasmas: dieses gibt sein Wasser an die 
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Vakuole ab und entquillt bis zu seinem normalen Volumen. Bemerkens- 
werterweise können die beiden Kappen einer Zelle nacheinander ent- 
quellen. Nach beendeter Entquellung erfolgt meist keine weitere Aus- 
dehnung des nunmehr normal aussehenden Protoplasten. 

Hierbei handelt es sich offenbar um einen der Vakuolenkontraktion 
entgegengesetzten Vorgang, denn jetzt dehnt sich die Vakuole auf 
Kosten des Plasmas aus; die Vermutung liegt nahe, daß in solchen 
Fällen eine Vakuolenkontraktion vorausgegangen ist und nunmehr, 
nach wenigstens partieller Entfernung des auslösenden Agens (LiCl), 
wieder rückgängig gemacht wird. Danach könnte aber die Entstehung 
der Kappenplasmolyse mit einer Vakuolenkontraktion wenigstens ge- 
koppelt sein. Hierfür haben wir bereits in Versuch 2 Anhaltspunkte 
gewonnen; weitere wurden aus Versuch 7 (s. unten) erhalten. 

5b. Parallelschnitte zu 5a 11. 10. aus 0,4 Mol LiCl + 0,2 Mol Rohr- 
zucker nicht in doppelt destilliertes Wasser, sondern in reine 0,2 Mol 
Rohrzuckerlösung übertragen. 

Etwa 75% der Zellen starben innerhalb 25 min ab; die überlebenden 
verhalten sich wie in Versuch 5a und zeigen klare, einfache Menisken 
ohne Kappenplasmolyse. Keine Deplasmolyse. In einem Falle wurde 
jedoch beobachtet, daß der Farbstoff aus der Vakuole in die Kappen 
übertrat. Diese waren nunmehr violettrot gefärbt, blieben aber als 
Kappen erhalten und deutlich sichtbar. Hier hat offenbar das auf- 
gequollene Cytoplasma sein Wasser nicht an die Vakuole abgegeben; 
dagegen war der Tonoplast gerissen, und der Vakuoleninhalt hatte 
sich in das Cytoplasma ergossen. 

Den Versuchen 5a und b ist gemeinsam, daß die Zellen nicht mehr 
zu deplasmolysieren vermögen. Hierfür kann wenigstens in vielen 
Fällen eine Erstarrung der äußeren Plasmahaut infolge zu langen Ver- 
weilens in der LiCl-Lösung verantwortlich gemacht werden. Diese Er- 
starrung ist so erheblich, daß sie im allgemeinen dem osmotisch er- 
zeugten Überdruck der Vakuole standzuhalten vermag. Melırfach aber 
konnte beobachtet werden, daß an einer oder mehreren Stellen der 
Kappenoberfläche bruchsackartige Plasmamassen austraten. Diese 
runden sich ab und enthalten im Inneren rotgefärbte Vakuolen, die mit 
der Zentralvakuole in Verbindung stehen. Durch die Oberfläche der 
Bruchsäcke konnte eine Aufnahme von Wasser in die Vakuole unter 
Ausdehnung der ausgetretenen Partien des Protoplasten erfolgen. Sehr 
bald aber wurde die Deformierung zu groß, und das Cytoplasma der 
Vorwölbung koagulierte plötzlich. 

Als.Hauptergebnis der Versuche 4 und 5 ist festzuhalten, daß es in 
der Tat möglich ist, das aufgequollene ,,Kappenplasma“ zu entquellen, 
wenn esdurch mechanischen Druck der sich wieder ausdehnenden Vakuole 
an die Zellwand gepreßt wird. Ferner kann die Kappenplasmolyse 


Planta. Bd. 39. 2 
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aufgehoben werden, wenn beim Ubertragen in reines Wasser oder 
Rohrzuckerlésung eine. ,,Vakuolenexpansion“ (d.h. eine umgekehrte 
Vakuolenkontraktion) einsetzt. Dann gelangt das Hydratationswasser 
des Cytoplasmas quantitativ in die Vakuole. Dabei bleibt es zunächst 
ungeklärt, ob das ,,Saugvermégen“ des Zellsaftes plötzlich zunimmt, 
oder ob das Wasserbindungsvermégen des Cytoplasmas wieder auf 
seinen ursprünglichen Wert herabgesetzt wird. Es wird jedoch dadurch 
erneut eine Beziehung zwischen Kappenplasmolyse und Vakuolen- 
‘kontraktion sichtbar. Ihr soll in den folgenden Versuchen nachgegangen 
werden. 

2. Reihe: Vakuolenkontraktion mit LiCl, Unterepidermis. 

Versuch 3 hatte ergeben, daß in kombinierten Lösungen von 0,2 Mol 
LiCl + Rohrzucker verschiedener Konzentration beträchtliche Kappen- 
plasmolyse-Grade erzielt werden können. Nun ist aber 0,2 Mol LiCl- 
Lösung etwa isotonisch oder zum Teil schwach hypertonisch ; sie wird erst 
durch Rohrzuckerzusatz hypertonisch. Wenn daher die Aufquellung 
des Cytoplasmas bei Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion nach 
verwandten Mechanismen erfolgt, so muß man durch hypertonische LiCI- 
Lösung Vakuolenkontraktion erzwingen können. In Versuch 6 haben 
wir daher mit 0,1 Mol LiCl (4,2 Atm.), 0,2 Mol LiCl: (8,4 Atm.) und 
0,2 Mol LiCl + 0,3 Mol Rohrzucker (8,4 + 8,4 Atm. — 16,8 Atm.) ge- 
arbeitet. 

Versuch 6. Protokoll. Material wie in Versuch 1. 27. 9. 49, 174 Uhr. Schnitte 
ohne Vorbehandlung (nach Abspiilen mit Wasser) in 0,1 bzw. 0,2 Mol LiCl bzw. 
0,2 Mol LiCl + 0,3 Mol Rohrzucker. 

In den beiden hypertonischen Lésungen traten nach 2—3 Std die 
ersten Vakuolenkontraktionen auf, während in der hypertonischen 
Kombinationslésung lediglich Plasmolyse, aber keine Kappenplasmolyse 
zu sehen war. 

28. 9.; 10% Uhr; in 0,1 und 0,2 Mol LiCl starke Vakuolenkontraktion ; 
in den mit Plasma ausgefiillten Zellecken lebhafte BMB. In 0,2 Mol 
LiCl + 0,3 Mol Rohrzucker begann die Kappenplasmolyse erst am 28. 9. 
um 18%, d.h. nach 24 Std. Nach weiteren 3 Tagen war die Vakuolen- 
kontraktion noch erheblich stärker geworden, ebenso die Kappen- 
plasmolyse. Erst am 1. 10., also nach 4 Tagen, konnte in 0,1 Mol LiCl 
ein Rückgang der Vakuolenkontraktion beobachtet werden, der erst 
am 3. 10. perfekt war. In 0,2 Mol LiCl war auch am 3. 10. noch deutlich 
Vakuolenkontraktion zu sehen. 

Plasmolysiert man eine solche Zelle mit Vakuolenkontraktion, so löst sich das 
gequollene Plasma nicht von der Wand ab, sondern bleibt hängen, folgt zugleich 
der sich verkleinernden Vakuole und wird dadurch in Fetzen gerissen. Damit 
unterschieden sich unsere Zellen beispielsweise von denen des Fruchtfleisches von 
Ligustrum, bei welchen HENNER (1934) schöne Konvexplasmolyse beobachten 
konnte. 
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Das Ergebnis bestätigt den Befund HörLers (1928), wonach kappen- 
plasmolyseerzeugende Salze in hypotonischen Lösungen Vakuolen- 
kontraktion hervorrufen. (Eine auffällige Ausnahme macht nach 
STRUGGER das KCNS, 1932.) Darüber hinaus aber kann man mit der 
gleichen hypotonischen Li-Konzentration, die (in der Unterepidermis der 
Zwiebelschuppen) kräftige Vakuolenkontraktion bewirkt, Kappenplas- 
molyse erreichen, wenn man sie durch Rohrzuckerzusatz hypertonisch 
macht. Die Plasmaaufquellung bei Vakuolenkontraktion und Kappen- 
plasmolyse wird also durch den gleichen Stoff in der gleichen Konzen- 
tration verursacht. 

Schließlich soll noch auf das verspätete Eintreten der Kappen- 
plasmolyse gegenüber der Vakuolenkontraktion hingewiesen werden: 
letztere ist schon nach 2—4 Std, erstere frühestens nach 24 Std zu 
beobachten; vermutlich wird die Aufhellung durch die Hypertonie der 
Lösung auch zeitlich verzögert. 

3. Reihe: Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion mit Neutralrot, 
Oberepidermis. 

Die vorstehend beschriebenen Versuche hatten als wichtigstes 
ergeben, daß es in der Hand des Experimentators liegt, mit dem 
gleichen auslösenden Agens — hier LiCl — Kappenplasmolyse oder 
Vakuolenkontraktion nach Belieben zu erzwingen: je nach dem osmoti- 
schen Wert der Lösung tritt in hypertonischen Medien Kappenplasmo- 
lyse, in hypotonischen Medien Vakuolenkontraktion auf. Da man in 
der Regel die Vakuolenkontraktion als eine Reizreaktion aufzufassen 
geneigt ist, liegt es nahe, das gleiche auch für die Kappenplasmolyse 
anzunehmen — wozu ja die in den Versuchen 1 und 2 nachgewiesene 
Reversibilität eine Stütze darstellen könnte. Solange diese Ansicht sich 
lediglich auf Versuche mit LiCl gründet, ist ihre Gültigkeit nur sehr 
begrenzt und kann zudem unter Hinweis auf die ,,quellende“ Wirkung 
des LiCl bezweifelt werden. Es war daher geboten, die aufgedeckten 
Zusammenhänge zwischen Vakuolenkontraktion und Kappenplasmo- 
lyse anderweitig zu bestätigen. Hierzu schienen Versuche mit Neutral- 
rot geeignet. Wie bereits seit langem bekannt (Küster 1928), bewirkt 
Neutralrot unter bestimmten Bedingungen eine Vakuolenkontraktion. 
Eine solche ist z. B. leicht an der Oberepidermis der Zwiebelschuppen 
zu beobachten, wenn man den py-Wert der Farblösung etwas unterhalb 
des Neutralpunktes hält, etwa durch Verwendung von Leitungswasser 
oder Pufferlösungen. Wenn unsere Ansicht richtig ist, so muß es gelingen, 
durch Zusatz von Rohrzucker zur Farblösung die nunmehr plasmoly- 
sierten Zellen zur Ausbildung von Kappen zu veranlassen. Zur Prüfung 
diente 

Versuch 7. 3.10.49. Allium Cepa (italienische Handelssorte, anthocyanhaltig). 
3. Schuppe von auBen. Schnitte aus der Mittelregion. Schnittanfertigung ohne 

2* 
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Entlüftung. Lösungen: a) Neutralrot 10-‘ g/cm* in Göttinger Leitungswasser, 
b) Neutralrot 10-*-+ 0,6 Mol Rohrzucker in Göttinger Leitungswasser. Die 
Lösungen wurden durch Verdiinnen einer frisch angesetzten Stammlösung 10-* 
unter Beachtung der üblichen Vorschriften (vgl. STRUGGER 1949) hergestellt. 

1245 Uhr gelangten die Schnitte nach kurzem Abspülen in doppelt destilliertem 
Wasser in die Lösungen a (und b). 

17% Uhr zeigten die Zellen der Schnitte in beiden Lösungen schöne 
Vakuolenfärbung. In reinem Neutralrot war regelmäßig schwache 
Vakuolenkontraktion zu beobachten, in Neutralrot + Rohrzucker waren 
die Zellen konvex plasmolysiert; vereinzelt wurden (große) Kappen 
f . 
4. 10. 101° Uhr war die Vakuolenkontraktion fast vollständig zuriick- 
gegangen, die plasmolysierten Schnitte dagegen zeigten in etwa 50% 
der Zellen geringe, aber deutliche Kappenplasmolyse. Die Aufquellungs- 
grade waren im Mittel 3,9% (30 Einzelwerte). 

Es ist nun allerdings möglich, daß in den mit Neutralrot + Rohrzucker be- 
handelten Schnitten Vakuolenkontraktion eintrat, bevor die Plasmolyse begann. 
Dann würden die Kappen lediglich durch das bei der Vakuolenkontraktion auf- 
gequollene Plasma dargestellt und dürften gar nicht als echte Kappen, d.h. als 
gequollenes Plasma plasmolysierter Zellen gewertet werden. Um diese Möglichkeit 
auszuschließen, wurde der Versuch derart wiederholt, daß die zu plasmolysierenden 
Schnitte zunächst mit reiner 0,6 Mol Rohrzuckerlösung vorplasmolysiert und erst 
nach perfekter Plasmolyse in die Kombination Rohrzucker + Neutralrot über- 
tragen wurde. Das Ergebnis war das gleiche. Damit dürfte bewiesen sein, daß 
Neutralrot, dem man wohl keine ,,quellende‘“ Wirkung zuschreiben wird, ebenso 
Kappenplasmolyse hervorrufen kann, wie es Vakuolenkontraktion auslöst. 

Das Ergebnis der Versuche befriedigt indessen wenig, weil die er- 
zielten Aufquellungsgrade mit 3,9% (Maximalwert 5,9%) recht gering 
sind und in keinem rechten Verhältnis zu der oft beobachteten Stärke 
der Vakuolenkontraktion stehen. Zwar müssen wir annehmen, daß auch 
bei Neutralrot der hohe osmotische Wert der Rohrzuckerunterlage die 
Kappenplasmolyse behindert; trotzdem hatten wir ursprünglich höhere 
Werte erwartet. Nun ist aber das Göttinger Leitungswasser außer- 
gewöhnlich Ca-reich. Und da wir aus den Untersuchungen HÔFLERs 
(1939) und Houskas (1941) wissen, daß bereits eingetretene Kappen- 
plasmolyse in CaCl,-Lösung zurückgeht, glaubten wir das Ausbleiben 
großer Aufquellungsgrade auf die hohe Ca-Konzentration zurückführen 
zu müssen. In Versuch 8 haben wir daher nicht mehr mit Leitungs- 
wasser als Medium gearbeitet, sondern mit doppelt destilliertem Wasser, 
das durch Phosphatpuffer auf den py-Wert 7,2 gebracht wurde (nach 
STRUGGER 1949). # 

Versuch 8. Material wie in Versuch 7, d. h. Oberepidermis, ungefärbt. Lö- 
sungen: a) Neutralrot 1074 g/cm® in doppelt destilliertem Wasser, Phosphatpuffer 
Pa 7,2; b) Neutralrot 104 + Rohrzucker 0,6 Mol in doppelt destilliertem Wasser, 
gleich gepuffert. Zur Vorplasmolyse wurde ferner reine 0,6 Mol Rohrzuckerlösung 
in doppelt destilliertem Wasser verwendet, ebenfalls auf p, 7,2 gepuffert (c). 
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7.10.40, 105 Uhr: Je 3 Schnitte nach Abspiilen in doppelt destilliertem Wasser 
in Lösung a—c. 112° Uhr wurden die Schnitte aus dem Vorplasmolytikum eben- 
falls in Rohrzucker + Neutralrot eingetragen. 

17% Uhr in reinem Neutralrot starke Vakuolenkontraktion, in 
Neutralrot + Rohrzucker (mit und ohne Vorplasmolyse) hatten einige 
Zellen extrem starke Kappen (bis 28,4% !). Dabei war das Kappenplasma 
ungefärbt und völlig hyalin; seine Grenzen gegen den Vorraum konnten 
nur an einem äußerst schwach sichtbaren Meniskus festgestellt werden, 
während die Wand stark gequollen und die Vakuolen sehr gleichmäßig 
gefärbt waren. Die meisten dieser Zellen hatten zudem nur an einer 
Schmalseite eine Kappe ausgebildet, an der anderen nicht. Sämtliche 
anderen Zellen aber zeigten Tonoplastenplasmolyse. Das Plasma selbst 
war indes kaum sichtbar, auch konnte keine BMB im Raume zwischen 
Zellwand und Vakuole beobachtet werden. Überträgt man jedoch einen 
solchen Schnitt in stärker hypertonische Rohrzuckerlösung (1 Mol), so 
verkleinert sich zunächst die Vakuole, dann denaturiert, koaguliert und 
zerreißt das gesamte Plasma schlagartig. 

Danach müssen wir die vereinzelt beobachteten normalen und ,,ein- 
seitigen“ Kappen als Kappenplasmolyse ansehen, die aus unbekannten 
Gründen ,,stehengeblieben“ sind, bevor sie die Zellwand erreichten. 

Berechnet man den Volumanteil des aufgequollenen Plasmas, so 
gelangt man zu Durchschnittswerten von 32%, zu höheren Werten also, 
als jemals mit LiCl an der Unterepidermis erreicht werden konnten. 
Dabei sind diese Werte offensichtlich noch nicht die maximalen, da das 
Aufquellungsbestreben des Cytoplasmas durch die Zellwand mechanisch 
begrenzt wird. 

Die Zellen, deren Plasma innerhalb ganz kurzer Zeit so außerordent- 
lich stark aufgequollen ist, starben schon nach 1—2 Tagen ab; eine 
Reversibilität der Erscheinung konnte daher nicht beobachtet werden. 
Ein Platzen der Kerne, wie es bei Tonoplastenplasmolyse mit KSCN 
häufig auftritt (STRUGGER 1932), ereignet sich nur selten. — Die Versuche 
wurden insgesamt 8mal mit durchaus gleichen Erfolgen wiederholt. 

Der Ausfall der Versuche ist in verschiedener Hinsicht. bemerkens- 

wert: 
1. Der für die LiCl-Wirkung an der: Unterepidermis ermittelte Zu- 
sammenhang zwischen . Vakuolenkontraktion und Kappenplasmolyse 
wird durch die Neutralrotversuche an der Oberepidermis vollauf be- 
stätigt. Neutralrot, das in den üblicherweise verwendeten hypotonischen 
Lösungen Vakuolenkontraktion auslöst, bewirkt bei mit Rohrzucker 
plasmolysierten Zellen Kappenplasmolyse. Dabei sind die Aufquellungs- 
grade in Neutralrot erheblich höher als im LiCl. 

2. Das Neutralrot färbt unter den gewählten Bedingungen haupt- 
sächlich die Vakuole an und ist daher im Binnenplasma nur in recht 
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niedriger Konzentration vorhanden. Angesichts der Parallelität der 
„Neutralrot-Kappen‘“ und der „Lithium-Kappen‘ darf vermutet wer- 
den, daß auch das LiCl gar nicht in so hohen Konzentrationen im 
Binnenplasma vorliegt, wie das z. B. auf Grund der Analogieschlüsse 
STRUGGERs (1932) angenommen wird. 


D. Ergänzende Versuche. 

Die nachstehend beschriebenen Versuche stellen gewissermaßen die 
Umkehrung der vorigen dar: in ihnen sollte überprüft werden, ob in der 
Unterepidermis, die bisher ausschließlich mit LiCl behandelt wurde, 
auch durch Neutralrot Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion 
erzeugt werden kann, und entsprechend in der Oberepidermis nicht nur 
mit Neutralrot, sondern auch mit LiCl. Da diese Versuche nicht mehr 
streng in den Rahmen unserer auf die Analyse der osmotischen Be- 
dingungen gerichteten Untersuchungen gehören, kann auf eine Wieder- 
gabe des Zahlenmaterials verzichtet werden. 

Das Ergebnis läßt sich wie folgt zusammenfassen: Auch in der Ober- 
epidermis löst LiCl Vakuolenkontraktion (hypotonisch) bzw. Kappen- 
plasmolyse (hypertonisch) aus. Die Aufquellungsgrade sind durchweg 
höher als die in der Unterepidermis; sie liegen nahe den durch Neutralrot 
an der Oberepidermis erhaltenen. Auch treten beide Reaktionen 
schneller ein als in der Unterepidermis; eine Reversibilität kann — wie 
im Neutralrot — nur selten beobachtet werden. 

Entsprechend verliefen die Neutralrotversuche in der Unterepidermis: 
auch hier tritt reversibel Vakuolenkontraktion bzw. Kappenplasmolyse 
auf, aber später und schwächer als in der Oberepidermis, etwa in den 
gleichen Zeiträumen und Ausmaßen wie bei LiCl in der Unterepidermis. 

Damit sind aber auch die noch bestehenden Unterschiede in der 
Wirkung von LiCl und Neutralrot auf physiologische Differenzen zwi- 
schen den Zellen der Ober- und Unterepidermis zurückgeführt. Die 
langsamere und schwächere Reaktion im Versuch 1 (LiCl/Unterepider- 
mis) gegenüber Versuch 7 und 8 (Neutralrot/Oberepidermis) beruht auf 
der geringeren Reaktionsbereitschaft der Zellen der Unterepidermis, 
nicht auf einer stärkeren Wirkung des Neutralrots. Die Zellen der Ober- 
epidermis reagieren sowohl auf LiCl als auch auf Neutralrot schnell und 
kräftig, die der Unterepidermis dagegen langsamer und schwächer. 


4. Bespreehung der Ergebnisse. 

Die in den Arbeiten von HÔFLER und STRUGGER, aber auch von 
Henner, Keix, HARTMAIR, HOUSKA u.a. entwickelten Kausalvorstel- 
lungen über Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion lassen sich 
in Kürze etwa folgendermaßen umreißen: 
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Vakuolenkontraktion und Kappenplasmolyse kommen auf ver- 
schiedene Weise zustande. Die Vakuolenkontraktion ist. wie auch die 
Reizplasmolyse, eine Reizreaktion. Das Plasma wird als der aktive Teil, 
seine Aufquellung als das charakteristische Merkmal angesprochen, doch 
besagt schon der Name, daB auch die Vakuole eine Rolle spielt. Sie 
gibt nämlich diejenige Menge Wassers ab, die das Cytoplasma unter 
. sichtbarer Volumvergrößerung aufnimmt. Diese „Wasserverschiebung“ 
_ wird durch mehrere‘ Agenzien ausgelöst, die offenbar keine ,,quellende“ 
Wirkung haben: Verwundung, Neutralrot, Leitungswasser, natürliche 
Alterungsvorgänge u. a. m. sowie durch Alkalisalze. Auf welche Weise 
die Wasserverschiebung zustande kommt, ist noch strittig. Die Volum- 
verkleinerung der Vakuole wurde mehrfach auf Exosmose von osmotisch 
wirksamen Substanzen aus dem Zellsaft zurückgeführt (HENNER 1934, 
HARTMAIR 1938), d.h. auf Permeabilitätserhöhung. Diese Hypothese 
ist offenbar unzureichend, denn sie vermag in keiner Weise das ver- 
stärkte Wasserbindungsvermögen des Cytoplasmas zu erklären. Zudem 
konnte HARTMAIR (1938) an Helodea keine Permeabilitätsunterschiede 
zwischen normalen Zellen und solchen mit Vakuolenkontraktion fest- 
stellen. 

Die Synärese des Zellsaftes von Boragineen- und Ranunculaceen- 
Korollzellen wird als spontane oder ,,reizartige“ Entmischung der 
Vakuolenkolloide gedeutet. (Da hier das ,,freiwerdende Wasser meist 
in der Vakuole verbleibt, ist das Cytoplasma anscheinend nicht be- 
teiligt.) 

Die Kappenplasmolyse hingegen wird nicht als Reizreaktion auf- 
gefaßt. Da sie bisher hauptsächlich in ,,quellenden“ Alkalisalzlösungen 
beobachtet: wurde, sieht man die primäre Ursache in einer Intrabilitäts- 
erhöhung bei gleichzeitiger Permeabilitätsherabsetzung. Somit würde 
das Binnenplasma von Ionen überschwemmt und durch diese Ionen 
direkt aufgequollen werden. 

Um unsere eigenen Befunde hiermit vergleichen zu können, seien 
die wichtigsten davon — in etwas veränderter Reihenfolge — nochmals 
‚aufgeführt. 

1. Kappenplasmolyse kann sowohl durch LiCl als auch durch Neutral- 
rot ausgelöst werden. Voraussetzung hierzu ist die Verwendung hyper- 
tonischer Lösungen (z. B. unter Rohrzuckerzusatz). 

2. Die durch LiCl erzeugte Kappenplasmolyse ist ohne Medium- 
wechsel reversibel, d. h. sie geht in der gleichen Lösung zurück, in der sie 
entstanden ist. 

3. Der Aufquellungsgrad des Cytoplasmas folgt einer logarithmischen 
Funktion der LiCl-Partialkonzentration der Außenlösung, jedoch nur, 
wenn die zu vergleichenden Lösungen isotonisch sind. 
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4. Die Aufquellung des Cytoplasmas wird behindert, wenn der os- 
motische Wert der Außenlösung, z. B. durch Rohrzuckerzusatz, zusätz- 
lich erhöht wird. 

5. Die Aufquellung kann durch mechanischen Druck verhindert 
bzw. rückgängig gemacht werden. 

6. Vakuolenkontraktion kann gleichfalls durch LiCl wie durch 
Neutralrot ausgelöst werden, vorausgesetzt, daß die Lösungen hypo- 
tonisch sind. Werden diese Lösungen bei gleichbleibender Partial- 
konzentration an LiCl bzw. Neutralrot mittels Rohrzuckerzusatzes hyper- 
tonisch, so erhält man dagegen Kappenplasmolyse. Die Entscheidung, 
ob Vakuolenkontraktion oder Kappenplasmolyse eintritt, wird also 
nicht durch Konzentration des auslösenden Stoffes, sondern allein 
durch den osmotischen Wert der Lösung getroffen. 

Hiernach scheint uns eine Revision der oben angegebenen Vor- 
stellungen in folgenden Punkten notwendig zu sein: 

“ a) Vakuolenkontraktion und Kappenplasmolyse sind nach (6.) in 
ätiologischer Hinsicht durchaus ähnlich; es ist nicht mehr möglich, die 
Vakuolenkontraktion als ,,Reiz‘‘-Quellung aufzufassen, die Kappen- 
plasmolyse als „Ionen‘-Quellung. 

b) Eine Intrabilitätserhöhung bei Kappenplasmolyse kann nicht 
stichhaltig begründet werden. 

c) Ebensowenig läßt sich bei Kappenplasmolyse eine Permeabilitäts- 
erniedrigung nachweisen ; das Schema „Intrabilitätserhöhung/Permeabi- 
litätserniedrigung“ ist daher nicht geeignet, die Kappenplasmolyse zu 
erklären. 

d) Die Volumenvergrößernng des Plasmas bei Kappenplasmolyse 
und Vakuolenkontraktion kann nicht als unmittelbare Hydratations- 
steigerung durch „quellende‘ Ionen aufgefaßt werden; ihr liegt ein 
andersartiger Aufquellungsmechanismus zugrunde. 

Zu a): Die Zusammenhänge zwischen Kappenplasmolyse und Va- 
kuolenkontraktion. Bereits 1928 hatte HÔFLER gezeigt, daß bestimmte 
Salze, die in hypertonischer Konzentration Kappenplasmolyse auslösen, 
Vakuolenkontraktion hervorrufen können, wenn sie in hypotonischer 
Konzentration geboten werden. Damit war eine erste Möglichkeit ge- 
geben, die beiden Phänomene gemeinsam zu behandeln; es blieb jedoch 
insofern ein Unterschied bestehen, als beide Reaktionen durch stark ver- 
schiedene Konzentration eines Stoffes (0,1 bzw. 0,6 Mol) ausgelöst werden 
und damit verschiedene Mechanismen haben können. Wir haben in 
unseren Versuchen demgegenüber zwei Stoffe gefunden, die in gleicher 
Konzentration Kappenplasmolyse oder Vakuolenkontraktion auslösen, 
je nach dem, ob sie hypertonisch oder hypotonisch angewandt werden. 
Das berechtigt uns nunmehr, für beide Phänomene eine einheitliche 
Ursache anzunehmen, wenigstens soweit sie durch LiCl] und Neutralrot 





Uber Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion. I. 25 


hervorgerufen werden (s. unten). Es geht also nicht mehr an, die Kappen- 
plasmolyse als direkte Plasmaaufquellung, die Vakuolenkontraktion 
aber als indirekte ,,Reiz‘‘-Reaktion aufzufassen. Aus Gründen, die in 
(d) genauer dargelegt werden (Reversibilität der ,,Lithium-Kappen“, 
Kappenplasmolyse in Neutralrot usw.), halten wir eine direkte Plasma- 
aufquellung für nicht möglich, so daß als Deutungsmöglichkeit vorerst 
nur die Reizreaktion, besser Auslösereaktion, bei Vakuolenkontraktion 
und Kappenplasmolyse verbleibt. 

Unter diesem Gesichtspunkt würde man mit WEBER (1930) sagen 
können, die Kappenplasmolyse sei die Vakuolenkontraktion einer plas- 
. molysierten Zelle. So wie bei der Vakuolenkontraktion auf verschieden- 
artige Anlässe hin das Cytoplasma als der aktive Teil aufquillt, so könnte 
auch bei der Kappenplasmolyse das Cytoplasma der plasmolysierten 
Zelle auf verschiedene Stoffe mit einer Aufquellung reagieren. 

Dabei ist jedoch zu bemerken, daß sich bei der Vakuolenkontraktion 
in der Vakuole bestimmte Veränderungen vollziehen, die zu deren Volum- 
verringerung führen. 

Aus Versuch 4 hatten wir gesehen, wie unter dem Druck der Vakuole 
bereits aufgequollenes Plasma wieder entquollen werden kann. Der 
,, Quellungsdruck“ des mit LiCl behandelten Plasmas ist offenbar recht 
gering, da er mechanisch und osmotisch leicht zu überwinden ist. Er 
dürfte daher in einer turgeszenten Zelle gegen den Druck der Vakuole 
nicht zu einer nennenswerten .Volumvergrößerung des Plasmas führen 
können. Andererseits zeigt die quantitative Auswertung, daß das Cyto- 
plasma bei der Vakuolenkontraktion in 0,1 Mol LiCl durchschnittlich 
8—12, in einigen Fällen sogar 17—20% des Zellvolumens einnehmen 
kann. Solche hohen Aufquellungsgrade sind nur dann möglich, wenn 
sich das Volumen der Vakuole seinerseits verkleinert und dadurch den 
mechanischen Druck auf das Cytoplasma verringert bzw. aufhebt. Die 
Vakuolenkontraktion hat also zwei Ursachen: 1. das Cytoplasma erhält 
die Fähigkeit der Volumvergrößerung, 2, das Volumen der Vakuole wird 
spontan verkleinert. Beide Erscheinungen müssen augenscheinlich 
gleichzeitig auftreten, damit sich das Aufquellungsbestreben des Plasmas 
auch tatsächlich auswirken kann. 

Die bei der Vakuolenkontraktion zu beobachtende Volumverkleine- 
rung ist offenbar nichtosmotischer Art. Man hat zwar versucht, sie auf 
eine Permeabilitätserhöhung und daraus folgende Exosmose von os- 
motisch wirksamen Substanzen aus dem Zellsaft zurückzuführen 
(HENNER 1934, HaRrTMmAaıR 1938), doch wurde diese Permeabilitäts- 
erhöhung jeweils nur indirekt aus eben dieser Volumabnahme er- 
schlossen. Zudem konnte HARTMAIR bei Helodea keine Permeabilitäts- 
unterschiede zwischen normalen Zellen und solchen mit Vakuolenkon- 
traktion feststellen. Endlich würde eine solche Permeabilitätserhöhung 
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in Widerspruch zu der von STRUGGER (1932) und HörLer (1928) 
postulierten und von KAISERLEHNER (1939) gefundenen Permeabilitäts- 
herabsetzung bei Kappenplasmolyse (s. unten) stehen. Eine Perme- 
abilitätsänderung dürfte bei Vakuolenkontraktion wie beiKappenplasmo- 
lyse nur als gelegentliche Begleiterscheinung, nicht aber als unerläßliche 
Ursache gewertet werden. — Auf die Möglichkeit einer nichtosmotischen 
Volumabnahme der Vakuole wird gleichfalls in (d) näher einzugehen sein. 

Bei der Kappenplasmolyse hingegen scheint eine spontane (nicht- 
osmotische) Verkleinerung der Vakuole nicht erforderlich zu sein, denn 
hier wird ja durch die Hypertonie der Außenlösung das Vakuolen- 
volumen auf rein osmotischem Wege verringert; das Aufquellungs- 
bestreben des Cytoplasmas braucht sich jetzt nicht mehr gegen den 
(mechanischen) Wanddruck, sondern nur noch gegen die osmotischen 
Saugkräfte der Außenlösung zu manifestieren. Trotzdem kann auch hier 
eine ,,Vakuolenkontraktion“, genauer gesagt eine über die osmotisch 
bewirkte Volumverringerung der Vakuole hinausgehende Kontraktion 
stattfinden. Hierfür sprechen unter anderem 2 Faktoren: 1. das Auf- 
treten von Einstülpungen in der Vakuole (Versuch 2), 2. die Entquellung 
der Kappen unter Abgabe ihres zusätzlich erworbenen Quellungswassers 
an die Vakuole (Versuch 5). Letzteres würde dann die Umkehr der 
Vakuolenkontraktion darstellen. 

Wir können also die Formulierung aufrechterhalten, daß die Kappen- 
plasmolyse die Vakuolenkontraktion einer plasmolysierten Zelle ist, 
wenn wir dabei die Vorgänge in der Vakuole berücksichtigen. 

Es bleibt noch offen, ob diese Formulierung für jede Art der Vakuolen- 
kontraktion bzw. Kappenplasmolyse gilt. Es muß beachtet werden, 
daß Vakuolenkontraktion außer durch ,,quellende‘* Salze und Neutral- 
rot auch durch Verwundung, Leitungswasser, Rohrzucker u.a. aus- 
gelöst werden kann, während noch nicht feststeht, ob alle diese Faktoren 
auch Kappenplasmolyse hervorrufen. Immerhin hat Lanz (1942) an 
mit Rohrzucker vorplasmolysierten Rhoeozellen bei der Deplasmolyse 
,,appendeplasmolyse“ beobachten können, HÔFLER (1949) fand bei 
Meizgeria Tonoplastenplasmolyse nach Traubenzuckerbehandlung und 
REUTER (1949) an Soja hispida-Keimblättern ebensolche in hypertoni- 
scher Harnstofflösung, und wir selbst haben bei Allium auch in reiner 
Rohrzuckerlösung Kappenbildung auslösen können. Daß in der Nähe 
des Schnittrandes in geschädigten Zellen spontane Kappenbildung ein- 
setzt, ist ebenfalls seit langem bekannt; die Wahrscheinlichkeit, daß 
unsere Formulierung einen weiten Geltungsbereich hat, ist damit bereits 
jetzt ziemlich groß. 

Zu b) Intrabilitätserhöhung. Wie bereits erwähnt, ist nach der 
von HÖFLER und STRUGGER ausgearbeiteten Theorie der Kappen- 
plasmolyse der erste Angriffspunkt der kappenerzeugenden Salze die 
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Plasmagrenzschicht. Sie bewirken hier eine Intrabilitätserhöhung für 
Ionen, die nun ihrerseits das Cytoplasma überschwemmen und es direkt 
zu einer Aufquellung veranlassen. Demgegenüber muß darauf hin- 
gewiesen werden, daß hohe Salzkonzentrationen im Binnenplasma noch 
niemals gemessen, sondern allenfalls indirekt erschlossen worden sind, 
und daß die Intrabilitätserhöhung ebenso lediglich auf die scheinbar 
abnorm hohe Binnenkonzentration gegründet wurde. 

Im einfachsten Fall scheint hier ein Zirkelschluß vorzuliegen: Man 
geht von der (erst zu beweisenden!) Annahme aus, das Cytoplasma könne 
nur in annomal hohen Salzkonzentrationen aufquellen, und folgert aus 
der tatsächlich beobachteten Aufquellung, daß mithin eine hohe Salz- 
konzentration vorliege und eine Intrabilitätserhöhung vorausgegangen 
sein müsse. In einem anderen Fall scheint der Nachweis einer hohen 
Binnenkonzentration gelungen zu sein: STRUGGER hatte (1930) an 
isolierten Kernen und an Kernen angeschnittener Protoplasten die zu 
Veränderungen des Lichtbrechungsvermögens führenden Desintegrations- 
erscheinungen in ihrer Abhängigkeit von der Außenkonzentration an 
KNO, studiert. Er erhielt dabei eine überaus klare Optimumkurve, und 
er glaubte nunmehr umgekehrt aus dem Grad der Dispersitätsänderungen 
eines Kernes auf die Salzkonzentration in der umgebenden Lösung 
schließen zu können. Da die oben angegebene Kurve für alle bisher 
untersuchten Kerne gelten soll, schien damit ein Mittel gegeben, aus der 
Kernbeschaffenheit die Konzentration bestimmter Salze im Binnen- 
plasma ganzer Zellen abzulesen. STRUGGER bestimmte so die KNO,- 
Konzentration im Kappenplasma zu mindestens 0,3—0,4 Mol. Uns 
scheint diese Gleichsetzung von isolierten Kernen. Kernen angeschnit- 
tener Protoplasten und Kernen lebender Zellen bedenklich. Wir müssen 
berücksichtigen, daß gerade eine Dispersitätsänderung kolloider Systeme 
mit ganz verschiedenen Mitteln und über ganz verschiedene Mechanismen 
erreicht werden kann. Hierzu kann auf die Untersuchungen ZOLLINGERs 
(1948) an Hefezellen hingewiesen werden; dieser Autor beobachtete, daß 
tote Kerne (in hitzegetöteten Zellen) und lebende Kerne (in mit destil- 
liertem Wasser behandelten Zellen) gegenüber dem Normalzustand die 
gleiche Veränderung des Lichtbrechungsvermögens zeigen. Es dürfte 
daher nicht möglich sein, allein aus dem optischen Verhalten des Kernes 
die Salzkonzentration im Plasma zu bestimmen, und wir vermögen eine 
solche indirekte Beweisführung nicht als stichhaltig anzuerkennen!. 

Im übrigen gehen die Meinungen über den Mechanismus und den Zeitpunkt der 


hypothetischen Intrabilitätserhöhung weit auseinander. STRUGGER (1932) nimmt 
an, die pathologische Erscheinung erfolge erst bei Eintritt der Grenzplasmolyse 


ı Mit den Auramin + KSCN-Versuchen, aus denen STRUGGER (1943) eine 
Bestätigung der Intrabilitätserhöhung ableitet, werden wir uns in einer weiteren 
Mitteilung auseinandersetzen. 
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(mit KSCN), während Hörter bereits 1928 zeigte, daß eine Aufquellung des 
Cytoplasmas durch Alkalisalze auch in hypotonischen Lösungen, d.h. in un- 
plasmolysierten Zellen auftreten kann, in Form von Vakuolenkontraktion. 


Wir möchten daher auf die zur Unterbauung der .,Intrabilitäts- 
theorie‘‘ erforderlichen Hilfskonstruktionen verzichten und die viel 
näher liegende Auffassung vertreten, in Zellen mit Kappenplasmolyse 
sei die Intrabilität (und Permeabilität, s. unten) kaum verändert, so daß 
auch nur geringe Stoffmengen eintreten. Diese können ihrerseits einen 
besonderen Aufquellungsmechanismus in Gang setzen. Über diesen 
Mechanismus wird unter (d) näheres zu sagen sein; unsere Auffassung 
von einer unveränderten Intrabilität wird durch folgende Versuchs- 
ergebnisse gestützt: 

1. LiCl-Versuche: Kappenplasmolyse kann bereits eintreten, wenn 
die Außenkonzentration an LiCl nur 0,1 Mol (+ Rohrzuckerzusatz) ent- 
hält. Es sind also keineswegs 0,3—0,4 Mol (STRUGGER) im Binnen- 
plasma nötig, um eine starke Aufquellung (15—20%) auszulösen. 

2. Neutralrotversuche: Durch geringe Mengen von Neutralrot, das 
unter den gewählten Bedingungen die Vakuole färbt und im Cytoplasma 
nur in ganz geringer Menge nachweisbar ist, werden Kappenplasmolyse- 
grade von über 25%, durch LiCl (0,1 Mol) solche von 15—20% erzielt. 
Vermutlich genügen auch bei LiCl zur Auslösung der Aufquellung so 
geringe Mengen, wie sie bei normaler Intrabilität ins Binnenplasma 
gelangen können. 

3. Deplasmolyseversuche: Im Deplasmolyseversuch (Nr. 4) war es 
gelungen, innerhalb kurzer Zeit (15—20 min) das Kappenplasma durch 
mechanischen Druck wieder vollständig zu entquellen. Es ist wenig 
wahrscheinlich, daß die vermuteten großen Salzmengen von 0,3—0,4 Mol 
in dieser Zeit vollständig exosmieren können, vor allem dann nicht, wenn 
sie durch Adsorption, die ja die Aufquellung bewirken soll, im Plasma 
festgehalten werden. Anders, wenn nur geringe LiC!-Mengen im Binnen- 
plasma vorhanden sind. Diese vermögen ihrerseits den Aufquellungs- 
mechanismus in Gang zu setzen, der dann leicht durch geringen 
mechanischen oder osmotischen Druck behindert werden kann. Solche 
geringen Mengen können zudem innerhalb der Versuchsdauer die Zellen 
zum Teil schon verlassen haben. 

Wir glauben daher die Ansicht vertreten zu dürfen, daß bei der 
Kappenplasmolyse die Intrabilität durchaus nicht pathologisch erhöht 
zu sein braucht. 

Zu c): Permeabilitätserniedrigung. Mit der Permeabilitätserniedrigung 
steht es kaum besser als mit der Intrabilitätserhöhung: sie ist vielfach 
richtig beobachtet worden (WE1xL-HOFMANN 1930); ebenso sicher aber 
gibt es Fälle von Kappenplasmolyse, bei denen eine solche nicht nach- 
weisbar ist. In unseren Versuchen z. B. haben wir aus der recht gleich - 
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mäßigen Rückdehnung der Vakuolen plasmolysierter Zellen auf eine 
Permeabilität für LiCl schließen müssen, die von der Normalpermeabili- 
tät nicht nennenswert unterschieden werden kann. Für Neutralrot 
scheint die Permeabilität gleichfalls unverändert zu sein; wenigstens 
haben wir stets gefunden, daß die Vakuolenfärbung in Zellen mit 
normalem und aufgequollenem Plasma gleich stark und in der gleichen 
Zeit eintrat. Halten wir dazu, daß bei der Vakuolenkontraktion sogar 
vielfach eine Permeabilitatserhéhung angenommen wird (HENNER, HART- 
MAIR), so dürfte aus all dem der Schluß gezogen werden, bei Kappen- 
plasmolyse und Vakuolenkontraktion treten. wohl Durchlässigkeits- 
veränderungen auf, aber nur gelegentlich, nicht etwa regelmäßig. Damit 
können sie aber nicht mehr als Ursache, sondern allenfalls als mögliche 


Begleiterscheinung angesprochen werden. 

Zud): Der Aufquellung hanismus. Wir haben uns bei der ,, Kappen- 
plasmolysetheorie“ bisher auf die Diskussion von Durchlässigkeitsände- 
rungen beschränkt. Wenn wir diese ablehnen, so entfällt natürlich auch 
die Möglichkeit bzw. die Notwendigkeit, die Aufquellung des Cyto- 
plasmas als eine direkte, unmittelbare Folge der Überschwemmung des 
Binnenplasmas mit ,,quellenden“ Ionen (H6FLER) hinzustellen. Gegen 
diese Kausalvorstellung sprechen ferner folgende Tatsachen: 1. Die 
Reversibilität der Kappenplasmolyse in LiCl. Es ist schwer sich vor- 
zustellen, wie das LiCl, das (infolge Intrabilitätserhöhung) in großer 
Menge im Plasma vorhanden sein soll, während des Versuches gegen 
das Konzentrationsgefälle aus dem Binnenplasma wieder in die Außen- 
lösung geschafft werden kann (in den Zellsaft gelangt es nicht, weil 
dessen osmotischer Wert sich nur sehr langsam erhöht). 

2. Die Volumzunahme des Cytoplasmas infolge der Li-Wirkung kann 
durch recht geringe osmotische Kräfte gehemmt, durch mechanischen 
Druck sogar verhindert bzw. rückgängig gemacht werden!. Das macht 
es von vornherein unwahrscheinlich, daß die Cytoplasmaquellung etwa 
eine „Ladungsquellung‘“ (KÜNTZEL) durch Ionen bzw. Gegenionen, eine 
„Peptisation‘ oder ein ,,Einsalzeffekt“‘ ist. Solchen Hydratationseffekten 
liegen die Hauptvalenzkräfte von Ionen bzw. ionisierten Gruppen zu- 
grunde, die vielfach stärker sind als osmotische Kräfte oder durch os- 
motische Kräfte erzeugte mechanische Drucke. Wir dürfen daher die 
durch LiCl bewirkte Plasmaaufquellung nicht einfach zu der ,,quellen- 
den“ Wirkung der Alkalisalze auf Kolloidmodelle in Beziehung setzen. 
Sie ist keineswegs eine direkte Hydratationserhöhung, die ausschließlich 
auf einer Zunahme der Ladung durch Li-Adsorption beruht. 

3. Eine völlig gleichartige Plasmaaufquellung haben wir mit Neutral- 
rot erhalten. CURRIER (1949) berichtet das gleiche von 4 verschiedenen 


1 Bereits 1930 berichteten HuBErR und Hörter beiläufig, daß das Kappen- 
plasma erhebliche osmotische Volumenänderungen durchlaufen kann. 
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Herbiciden, darunter 2,4-D. HörLER (1949) beobachtete Tonoplasten- 
plasmolyse in 1 Mol Traubenzuckerlösung, REUTER (1949) in Harnstoff- 
lösung und Fırrına (1920) in Glyzerin und schließlich konnte Lanz (1942) 
sogar mit Ca(NO,), Kappenplasmolyse erzielen. Da den genannten 
Stoffen keinerlei Kolloidaktivität im Sinne der ‚„‚quellenden‘‘ Alkalisalze 
zukommt, kann die Auslösung der Kappenplasmolyse also auch nicht 
der ,,quellenden“ Salzwirkung zugeschrieben werden. 

Diese Fakten, zusammen mit den unter b) und c) angeführten Argu- 
menten, dürften der Salznekrosetheorie und dem Schema Intrabilitäts- 
erhöhung/Permeabilitätserniedrigung nachdrücklich widersprechen. Die 
Kappenplasmolyse ist nicht eine spezifische Folge quellender Ionen, 
sondern eine Reaktion auf zahlreiche, unterschiedliche und unspezifische 
Faktoren. Möglicherweise besteht in jedem Falle der erste Effekt dieser 
Faktoren in einer Adsorption wie beim LiCl (Versuch 2), doch ist diese 
viel zu gering, um die mächtige Aufquellung zu erklären. Sie löst viel- 
mehr erst ihrerseits diejenigen Reaktionen aus, die dann zu einer Volum- 
vergrößerung des Cytoplasmas führen. 

Mithin bleibt von den beiden Erklärungsmöglichkeiten nur noch die 
Auslösereaktion übrig, womit der Gleichsetzung von Kappenplasmolyse 
und Vakuolenkontraktion, die wir aus den in a) dargelegten Gründen 
fordern mußten, nichts mehr im Wege steht. 

Das wichtigste positive Argument, das für die Richtigkeit dieser Auf- 
fassung spricht, bleibt natürlich die Reversibilität. Sie ist für die 
Vakuolenkontraktion seit langem bekannt und wurde zuletzt von 
ScHWENGBERG (1949) und SCHMITT (1950) besonders deutlich gemacht: 
an Funaria und Allium konnte spontane Vakuolenkontraktion, darauf- 
folgende ,,Vakuolenexpansion“ und nochmalige Vakuolenkontraktion 
beobachtet werden; der Ablauf dieser Vorgänge benötigt bei Allium 
insgesamt nur 20—40 min. Für die Kappenplasmolyse haben wir die 
Reversibilität nunmehr ebenfalls nachweisen können. 


5. Abschließende Bemerkungen. 

Unsere Untersuchungen sollen sich nach Möglichkeit nicht in einer 
bloßen Negierung der früher entwickelten Kappenplasmolysetheorien 
erschöpfen; es erscheint vielmehr wünschenswert, darüber hinaus zu 
neuen und besser fundierten Vorstellungen zu gelangen. Wir werden 
daher insbesondere nach dem Mechanismus der Auslösereaktion fragen, 
die der Plasmaaufquellung zugrunde liegt. Hierüber können wir jedoch 
beim gegenwärtigen Stand einstweilen nur Vermutungen äußern, die 
durch die hier mitgeteilten experimentellen Befunde keineswegs aus- 
reichend begründet werden. Wir möchten daher unsere Ansicht ledig- 
lich als Arbeitshypothese formulieren, um sie für künftige Unter- 
suchungen zu verwenden. 
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Hierüber läßt sich etwa folgendes sagen: Die sichtbaren Verände- 
rungen an Protoplasten mit Kappenplasmolyse oder Vakuolenkontrak- 
tion sind Volumvergrößerungen des Cytoplasmas und Volumverringe- 
rung der Vakuole.. Für die Volumvergrößerung des Cytoplasmas können 
wir „Plasmaaufquellung‘‘ setzen; für die Volumverringerung der Va- 
kuole, die nicht auf osmotischem Wege erreicht wird, halten wir eine 
Entquellung von Vakuolenkolloiden für wahrscheinlich. An Stelle des 
Schemas Intrabilitätserhöhung/Permeabilitätserniedrigung hätten wir 
also das allgemeinere Schema Plasmaaufquellung/Entquellung von Va- 
kuolenkolloiden zu setzen. Während bei Reizplasmolyse und Synärese 
nur eine Entquellung bzw. Entmischung der Vakuolenkolloide statt- 
findet, sind im Falle der Vakuolenkontraktion und Kappenplasmolyse 
beide Teilvorgänge miteinander gekoppelt. Diese Koppelung kann so 
eng sein, daB sogar quantitative Übereinstimmung besteht: das Cyto- 
plasma nimmt genau diejenige Menge Wasser aus der Vakuole auf, die 
die Vakuole nicht mehr zu binden vermag. Die Verschiebung von 
Wasser aus der Vakuole in das Cytoplasma hat ihr Gegenstück in der 
bei unseren Versuchen sowie von SCHWENGBERG (1949) und ScHMITT 
(1950) beobachteten Vakuolenexpansion, bei der das aufgequollene 
Cytoplasma sein zusätzlich erworbenes Hydratationswasser wieder an 
die Vakuole zurückgibt. Danach würden also die quellungsfähigen 
Systeme in Cytoplasma und Vakuole gewissermaßen gegeneinander 
geschaltet sein: die Plasmakolloide als expansions-, besser relaxations- 
fähig, die Vakuolenkolloide als kontraktionsfähig, und beide könnten 
in neue Gleichgewichtszustände übergeführt werden, abhängig oder un- 
abhängig voneinander. 

Wichtig ist dabei, daß diese Hydratationsveränderungen keine 
direkten ‚„Ladungsquellungen“ sind, sondern erst im Gefolge bestimmter 
plasmatischer Reaktionen auftreten, die durch die verschiedenen Agen- 
zien lediglich ausgelöst werden und daher selbst bei Anwesenheit des Aus- 
lösers reversibel sein können. 

Es bestehen keine grundsätzlichen Schwierigkeiten, sich derartige 
Strukturen und Prozesse im lebenden Protoplasma vorzustellen: Die 
Kontraktilität des Cytoplasmas und die Auslösung der Kontraktionen auf 
verschiedene Reize hin ist seit langem bekannt; es sei nur an die Muskel- 
tätigkeit erinnert, sowie an die von SEIFRIZ entwickelte Theorie der 
Plasmaströmung, die auf rhythmische Kontraktionen und Relaxationen 
von Polypeptidketten begründet ist. Wir dürfen annehmen, daß in der 
normalen, arbeitsfähigen Zelle die Proteinmolekeln nicht vollständig 
gestreckt sind, sondern teilweise gefaltet, möglicherweise sogar als 
Sphäro- oder Blockproteine vorliegen. Sie können daher auf bestimmte 
Anlässe hin entfaltet bzw. gestreckt werden und so ihre wasserbindende 
Oberfläche und ihr Volumen erheblich vergrößern (vgl. auch die Unter- 
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suchungen DEvELs an Pektinen) In Übereinstimmung hiermit wird 
im Plasma von Zellen mit Vakuolenkontraktion oder Kappenplasmolyse 
bei Einsetzen der Plasmaaufquellung jede Plasmaströmung sofort 
sistiert, möglicherweise, weil die Proteinmolekeln nunmehr stärker ge- 
streckt worden sind und ihre Kontraktilität (vorübergehend) verloren 
haben (vgl. aber WEBER 1930!). 

Diese Interpretation würde es ermöglichen, die Kontroverse HörLER-FREY- 
WyssLinG aufzulösen. HörLer (1939) beanstandet mit Recht, daß ein nach dem 
Schema der Haftpunkttheorie aus gestreckten Polypeptidketten aufgebautes Cyto- 
plasma nicht imstande ist, so mächtig aufzuquellen. Erweitert man das Schema 
jedoch derart, daß die Polypeptidketten nicht gestreckt, sondern zwischen den 
Haftpunkten gefaltet sind, so kann durch Streckung dieser gefalteten Partien 
eine erhebliche Volumvergrößerung erzielt werden, ohne daß das Verknüpfungs- 
und Koordinationsmuster grundsätzlich gestört wird. 

In der Vakuole sind ähnliche Möglichkeiten gegeben, wenn sie Eiweiß- 
kolloide enthält. Hier würde anzunehmen sein, daß die Molekeln stärker 
gestreckt sind als im Cytoplasma und daher vorwiegend mit einer Kon- 
traktion reagieren. Die stark kolloidhaltigen Vakuolen der Boragineen- 
und Ranunculaceen-Korollzellen, bei denen sich der Vakuolenkörper auf 
einen ,,Reiz‘‘ hin unter Formerhaltung kontrahiert, geben dafür ein 
gutes Modell ab. Andere Fille hat GUILLIERMOND eingehend unter- 
sucht: hier sind nur in embryonalen Zellen gelartige, wenig hydratisierte 
Vakuolen vorhanden. Diese hydratisieren sich im Laufe der Differen- 
zierung immer stärker, nehmen beträchtlich an Volumen zu und ver- 
schmelzen schließlich zu der bekannten stark hydratisierten Zentral- 
vakuole. Es ist zu erwarten, daß diese Veränderungen bis zu einem 
gewissen Grade reversibel sind, und in der Tat konnte Vakuolen- 
entquellung an ausdifferenzierten Zellen verschiedentlich belegt werden. — 
Soweit es sich bei den Vakuolenkolloiden etwa um lezithinähnliche 
Substanzen handelt, kann auch an eine Störung der Koazervation 
gedacht werden. 

Bedeutungsvoll ist in diesem Zusammenhange ein neuer Befund 
Bünnınss an Jriszellen: bestimmte Vakuolenkolloide können auf ver- 
schiedene Einflüsse hin (Wasserentzug, Plasmolyse, Färbung mit Neu- 
tralrot) plötzlich mit einer Volumvergréferung reagieren, welcher Vor- 
gang ebenfalls reversibel ist. 

Wir schließen uns der Vermutung BÜNNINGs an, daß als primäre 
Ursache der Relaxation wie auch der Kontraktionen Ladungsverände- 
rungen anzusehen sind. Wir möchten darin noch einen Schritt weiter 
gehen und annehmen, daß diese primäre Ladungsveränderung oft 
nur verhältnismäßig gering zu sein braucht, insbesondere, wenn sie 
durch Wasserentzug, Neutralrot oder gar spontan im Verlaufe einer 
allmählichen Alterung zustande kommt; zu gering jedenfalls, als daß 
damit die Quellungsveränderung direkt und quantitativ erklärbar 
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würde. Sie löst erst ihrerseits die eigentliche Kontraktion bzw. Re- 
laxation aus. Dieses hier in ganz groben Ziigen entworfene, rein speku- 
lative Bild eines relaxationsfähigen Plasmas und kontraktiler Vakuolen- 
kolloide wenigstens in einigen Einzelheiten sicherzustellen, wird noch 
ausgedehnter Untersuchungen bedürfen. Diese sollen zugleich der 
Klärung vieler Einzelfragen dienen, die durch die bisherigen Experi- 
mente noch nicht aufgehellt und zum Teil erst aufgeworfen worden 
sind, wie z. B. die Verlangsamung der Kappenplasmolyse gegenüber 
der Vakuolenkontraktion, die Irreversibilität der Kappenbildung bei 
zu schneller Aufquellung, die Mechanismen bei der Rückbildung. die 
gründliche Auswertung der Kurvenbilder usw. 

Zum Schluß möchten wir nochmals unsere in der Einleitung ver- 
tretene Ansicht betonen: Die hier versuchte gemeinsame Behandlung 
schließt natürlich keinesfalls aus, daß die verschiedenen Phänomene 
noch weitgehend mit individuellen Zügen ausgestattet sind, und daß 
sie sich in manchen Punkten deutlich voneinander unterscheiden können 
— es sei nur an die bei Kappenplasmolyse sistierte, bei Vakuolen- 
kontraktion aber zum Teil aufrechterhaltene Plasmaströmung erinnert. 
Es besteht also keine Veranlassung, das auf Herausarbeitung von Unter- 
schieden abzielepde Anliegen der vergleichenden Protoplasmatik für 
entbehrlich zu halten. Wir beabsichtigen lediglich, der schier unüber- 
sehbaren Fülle von Einzelfakten dadurch das Gegengewicht zu halten, 
daß wir unseren Blick für das allen Zellen Gemeinsame, für die Kon- 
stitution ‚„‚der‘‘ lebenden Zelle zu schärfen versuchen. 


Zusammenfassung. 


An Epidermiszellen von Allium Cepa (Schuppenober- und unter- 
seite) wird die Abhängigkeit der Kappenbildung und Vakuolenkontrak- 
tion vom osmotischen Wert und der Auslöserkonzentration in der 
Außenlösung untersucht. Als auslösende Agenzien dienen LiCl und 
Neutralrot. 

1. Kappenplasmolyse mit LiCl, Unterepidermis: 

a) In reinen LiCl-Lösungen ist der Aufquellungsgrad des Cyto- 
plasmas um so größer, je niedriger die Konzentration ist. 

b) In Kombinationslösungen LiCl] + Rohrzucker, in denen die LiCI- 
Konzentration wechselt, der gesamte osmotische Wert aber konstant 
gehalten wird, ist der (maximale) Aufquellungsgrad um so größer, je 
höher die LiCl-Konzentration ist. In diesem Falle ist die Aufquellung 
eine logarithmische Funktion der Auslöserkonzentration. Die mathe- 
matisch formulierte Beziehung gilt nur bei Isotonie der zu vergleichenden 
Lösungen. 

c) In Kombinationslösungen LiCl + Rohrzucker, in denen die LiCl- 
Konzentration konstant ist, der gesamte osmotische Wert jedoch 


Planta. Bd. 39. 3 
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wechselt, zeigt sich, daB hier die Aufquellung weder eine lineare noch 
eine logarithmische Funktion des osmotischen Wertes ist. 

d) Die Aufquellung wird also geférdert durch LiCl, gehindert durch 
hohe osmotische Werte. Die beiden Effekte folgen verschiedenen Ab- 
hangigkeitsbeziehungen. 

e) Die LiCl-Kappenplasmolyse ist reversibel in LiCl; eine Uber- 
tragung in Ca'-Lösungen ist nicht erforderlich. 

f) Die Reversion der Plasmaaufquellung ist auch durch mechanischen 
Druck méglich (Deplasmolyseversuche). Dabei werden Erscheinungen 
beobachtet, die als „umgekehrte Vakuolenkontraktion‘‘ gedeutet werden 
können. Es wird vermutet, daß in solchen Fällen eine Vakuolen- 
kontraktion plasmolysierter Zellen vorausgegangen ist. 

2. Vakuolenkontraktion mit LiCl, Unterepidermis: Hypotonische 
LiCl-Lésungen erzeugen Vakuolenkontraktion; durch Rohrzuckerzusatz 
hypertonisch gemacht, bewirken die gleichen Konzentrationen Kappen- 
plasmolyse. Dabei tritt die Vakuolenkontraktion schneller ein als die 
Kappenplasmolyse. 

3. Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion mit Neutralrot, 
Oberepidermis: Neutralrot, das gewöhnlich Vakuolenkontraktion hervor- 
ruft, bewirkt in plasmolysierten Zellen (Kombinationslösungen mit Rohr- 
zucker, Phosphatpuffer px 7,2) sehr starke Kappenplasmolyse. Sie er- 
folgt erheblich schneller als in LiCl-Lösungen; ihre Reversibilität kann 
daher nicht beobachtet werden. 

4. In ergänzenden Versuchen wird gezeigt, daß Kappenplasmolyse 
und Vakuolenkontraktion auch in der Unterepidermis durch Neutralrot, 
in der Oberepidermis durch LiCl hervorgerufen werden können. 


5. In der Diskussion der Ergebnisse wird auf den engen Zusammen- 
hang zwischen Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion hinge- 
wiesen. Die in den aus der Literatur bekannten Kausalvorstellungen 
getroffene Unterscheidung (Vakuolenkontraktion = Reizreaktion, 
Kappenplasmolyse = Salznekrose als Folge von Intrabilitätserhöhung) 
wird verlassen: die Cytoplasmaaufquellung kann bei Vakuolenkontrak- 
tion und Kappenplasmolyse als eine Auslösereaktion aufgefaßt werden, 
deren Mechanismen durch sehr verschiedene Agenzien (in geringen Kon- 
zentrationen) in Gang gesetzt werden. Insbesondere für die Kappen- 
plasmolyse wird das Schema Intrabilitätserhöhung/Permeabilitätsherab- 
setzung aufgegeben und an seine Stelle das allgemeinere Schema Plasma- 
aufquellung/,‚Entquellung‘‘ von Vakuolenkolloiden gesetzt. Es wird 
vermutet, daß hierbei Relaxations- und Kontraktionsmechanismen eine 
Rolle spielen. Es wird versucht, eine Arbeitshypothese zusammen- 
zustellen, die eine gemeinsame Behandlung von Kappenplasmolyse, 
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Vakuolenkontraktion, Reizplasmolyse und Zellsaftsynärese erlaubt. Sie 
soll bei weiteren Untersuchungen verwendet werden. 


Der Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft danken wir fiir die Unter- 
stiitzung unserer Untersuchungen. 
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POLYPLOIDIE-EFFEKTE BEI DATURA TATULA. 
Von 
WiLHELM Ruporr und PAUL SCHWARZE. 
Mit 15 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Oktober 1950.) 


1940/41 wurden am Kaiser-Wilhelm-Institut für Züchtungsforschung 
in Müncheberg tetraploide Formen von Datura tatula und Datura 
meteloides hergestellt mit dem Ziel, amphidiploide Bastarde beider Arten 
zu erzeugen. Diese Datura-Arten enthalten die pharmazeutisch genutzten 
Alkaloide Hyoscyamin und Scopolamin. Bei der frühreifen Datura 
tatula überwiegt das Hyoscyamin, bei der spätreifen, für den Anbau im 
norddeutschen Klimaraum ungeeigneten Datura meteloides das wert- 
vollere Scopolamin. Es wurde erhofft, daß Ger amphidiploide Bastard 
mit ausreichender Frühreife einen hohen Scopolamingehalt verbinde. 
Bei der ersten Untersuchung der tetraploiden Datura-tatula-Stämme, 
von denen bald ausreichendes Material zur Verfügung stand, stellte sich 
heraus, daß die Polyploidisierung mit einem bemerkenswerten Anstieg 
des Alkaloidgehaltes in den Blättern verbunden ist. Dieser im Hinblick 
auf die Frage der Alkaloidbildung und die Nutzung von Datura tatula 
als Blattdroge gleichwichtige Befund gab den Anlaß, den Zusammenhang 
zwischen polyploidem Zustand und erhöhtem Alkaloidgehalt genauer 
zu analysieren. Auf der Bearbeitung dieser Frage liegt das Schwer- 
gewicht der Arbeit. Darüber hinaus bot das reichhaltige und umfang- 
reiche Material zweier Feldversuche Gelegenheit zu Untersuchungen 
über die morphologischen Eigentümlichkeiten, die Stoffproduktion und 
die Fertilität der Datura-Polyploiden. Schließlich haben wir zur Klärung 
der Befunde weitere vergleichende biochemische Untersuchungen sowie 
Assimilations-, Atmungs- und Transpirationsmessungen durchgeführt. 
Der Plan, diese 1943/44 begonnenen Versuche in den folgenden Jahren 
zu wiederholen und zu ergänzen, hat sich infolge der Kriegsereignisse 
nicht verwirklichen lassen. Da die Arbeiten in absehbarer Zeit nicht 
wieder aufgenommen werden können, haben wir uns entschlossen, die 
vorliegenden Ergebnisse zu veröffentlichen. Ein erster, kurzer Bericht 
über einen Teil der Untersuchungen wurde bereits 1944 erstattet 
(RUDORF, 18), 

Die Literatur ist nach der Entdeckung der polyploidisierenden Wir- 
kung des Alkaloids Colchicin durch BLAKESLEE und Avery (2) sowie 
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gleichzeitig NeBeL und RUTTLER (14) gewaltig angewachsen und ist 
uns nur sehr unvollständig zugänglich. Nicht einmal alle deutschen 
Arbeiten über Polyploidie konnten erfaßt werden, da sie aus zeit- 
bedingten Gründen gar nicht alle veröffentlicht wurden. Wir berichten 
deshalb im wesentlichen über eigene Beobachtungen und ziehen lediglich 
zur Diskussion andere Veröffentlichungen, die zur Deutung unserer Er- 
gebnisse wichtig sind, heran. 

Leider ist ein Teil der Versuchsaufzeichnungen verlorengegangen, 
so daß sich nicht mehr alle Befunde ordnungsgemäß mit Zahlen belegen 
lassen. Als signifikant werden Unterschiede bezeichnet, die größer als 
der dreifache mittlere Fehler sind. 


I. Material und Methoden. 


Die für die Versuche benutzten Datura-Stämme 4122, 4140, 3422, 3742 und 
3310 gehen auf Pflanzen zurück, die durch Behandlung keimender Samen mit 
0,05%iger Colchicinlésung gewonnen waren. Der Nachweis der Genomverdoppelung 
wurde durch Pollenmessungen und Wurzelspitzenuntersuchungen erbracht. Alle 
Formen haben sich als konstant erwiesen, nur gelegentlich traten gestörte Pflanzen 
auf, die aneuploid sein mögen. Mit Ausnahme von 3310 sind die Stämme unbe- 
stachelt. Die Inermis-Stämme unterscheiden sich morphologisch nur unbedeutend 
voneinander, während der andere Stamm außer der Bestachelung weitere morpho- 
logische Besonderheiten zeigt!. Zum Vergleich mit den Tetraploiden wurde ein 
diploider Stamm angebaut, der zwar keine reine Linie darstellte, aber ziemlich 
gleichförmig war und mit den Tetraploiden verglichen werden konnte. Genetisch 
identische diploide und tetraploide Linien standen nicht zur Verfügung, da vor 
der Polyploidisierung keine reinen Linien ausgelesen wurden; sie waren für den 
ursprünglichen Zweck ja auch nicht erforderlich. 

Das Material für die ersten Versuche war im Gewächshaus und später im 
Frühbeet angezogen worden. Da diese Pflanzen eine im Vergleich zu Freiland- 
material geringere Wüchsigkeit zeigten, erschien es geboten, die weiteren Versuche 
im Freiland durchzuführen, unter Verhältnissen, die eine volle Entfaltung gewähr- 
leisteten. 1943 wurden die Tetraploiden auf gleichmäßig bearbeitetem und ge- 
düngtem Müncheberger Sandboden geprüft. Dieser Versuch umfaßte je Stamm 
6 Wiederholungen, die systematisch verteilt waren. Jede Wiederholung bestand 
aus wenigstens 36 Pflanzen, von denen unter Ausschluß der Rand- und Lücken- 
pflanzen 8—12 für die Untersuchung entnommen wurden, und zwar in einem 
frühen, einem mittleren und einem späten Stadium, um Aufschluß über die Ände- 
rungen des Alkaloidgehaltes im Laufe der Vegetationsperiode zu erhalten. Die 
Anzucht der Pflanzen erfolgte im Gewächshaus und später in Frühbeetlagen. Am 
26. 5. wurden sie auf eine Entfernung von 30 x 30 cm ausgepflanzt und am 16. 6. 
mit Kalkammonsalpeter gedüngt (N-Gehalt 20%, 200 kg/ha). 1944 wurde ein 
Düngungsversuch mit den Parzellen NPK, PK, N und O angelegt. Jeder Stamm 
war je Düngungsart mit 4 Parzellen zu je 24 Pflanzen vertreten. Die Standweite 
betrug 40 x 40 cm, an Nährstoffen wurden je Hektar verabreicht: 400 kg Kalk- 
ammonsalpeter (20% N), 200 kg Kalisalz (40%), 375 kg Thomasmehl (16% P,0;). 





ı Das Gen für Bestachelung wirkt offenbar pleiotrop auf Wuchshabitus und 
physiologische Vorgänge, wie aus dem Ergebnis der Kreuzung bestachelter mit 
unbestachelten, im übrigen aber genetisch identischer Formen zu entnehmen ist. 
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In diesen Versuch konnten nur die tetraploiden Stämme 4122, 3742 und 3310 auf- 
genommen werden, hinzu kam aber eine zweite diploide Form, und zwar der be- 
stachelte Stamm 486. Wie sich später herausstellte, eignet er sich nicht als Kon- 
trolle, da er morphologisch und auch im sonstigen Verhalten stark von den anderen 
Stämmen abweicht. Bei der Hälfte der Pflanzen wurden zweimal, bei der anderen 
Hälfte dreimal Blätter geerntet. Während einer längeren Trockenzeit wurden alle 
Parzellen gleichmäßig künstlich beregnet. 

Die für die Untersuchung vorgesehenen Pflanzen oder Pflanzenteile wurden 
unmittelbar nach der Ernte gewogen oder, wenn dies aus technischen Gründen 
nicht möglich war, vor Wasserverlust geschützt aufbewahrt. Nach dem Wägen 
wurden sie in einen auf 100° geheizten Thermostaten gebracht, um die Fermente 
unwirksam zu machen, und anschließend im Ventilatortrockenschrank bei 60° 
getrocknet. Dickere Pflanzenteile, Stengel und Früchte, wurden vorher zer- 
schnitten. Die Trockenmasse wurde gewogen und gemahlen und in. verschließ- 
baren Glasgefäßen bis zur Untersuchung aufbewahrt. Vor Entnahme der Analysen- 
proben wurde dasMahlgut gründlich gemischt und in einem aliquoten Teil das rest- 
liche Wasser bestimmt. 

Für die zahlreichen Alkaloidbestimmungen waren die vorhandenen Methoden 
der Tropab besti ag ungeeignet, da sie zu groBe Materialmengen, 10 g und 
mehr, erfordern. Es gelang ein Verfahren zu finden, das mit etwa 1/,, dieser Menge 
auskommt. Wie das Verfahren zur Bestimmung der Süßlupinenalkaloide beruht 
es auf der Fällung der Basen mit Kieselmolybdänsäure und der photometrischen 
Messung des im Niederschlag gebundenen Molybdäns nach Lösung und Reduktion 
zu Molybdanblau. 

0,5—1,0g Trockensubstanz werden in einer Glasstopfenflasche von 50 cm? 
Inhalt mit 1 cm? 95%igem Athylalkohol, 0,1 cm? 10%iger Ammoniaklösung und 
20 cm? Chloroform versetzt. Außerdem werden 3 Glas- oder Porzellankugeln von 
etwa 6 mm Durchmesser in die Flasche gegeben. Nach !/,stündigem Schütteln 
in der Maschine wird durch ein bedecktes Filter filtriert und ein aliquoter Teil der 
Chloroformlösung, in der Regel 15 cm, mit 2 cm? verdünnter Essigsäure (6% Eis- 
essig und 5% Alkohol) in einer zweiten Flasche ausgeschüttelt (1/, Std in der 
Maschine). Tritt die Phasentrennung nicht spontan ein, so ist 5—10 min zu zentri- 
fugieren (etwa 1500 Umdr./min). Von der klaren essigsauren Lösung wird 1 cm? 
in ein Präparatenglas (5,5 x 1,4 cm) abgenommen und mit 0,5 cm? Kieselmolybdän- 
säure gefällt. Das Reaktionsgemisch wird 5 min im kochenden Wasserbad erhitzt 
und über Nacht im Eisschrank aufbewahrt. Nur bei dieser Behandlung ist die 
Fällung quantitativ und der Niederschlag filtrierbar. Das eiskalte Reaktions- 
gemisch wird mit Hilfe eines Mikrofilterstäbchens filtriert und der Niederschlag 
zweimal mit je 1 cm? eisgekühlter 1%iger Natriumchloridlösung gewaschen. Mit 
einer ammoniakalischen Lösung von Natriumbisulfit und Glycin-Agfa wird der 
Niederschlag in Lösung gebracht und das gebundene Molybdän zu Molybdänblau 
reduziert. Schließlich wird nach der Filtration, unter Verwendung desselben 
Filterstäbchens, auf 10 cm? aufgefüllt und im Pulfrichphotometer die Extinktion 
ermittelt (Schichtdicke 1 cm, Filter S 72) und aus einer Eichkurve der zugehörige 
Prozentgehalt entnommen. Der Eichkurve liegt eine Lösung zugrunde, die Hyos- 
cyamin und Scopolamin im Verhalinis 4:1 enthielt, und zwar 10 mg Gesamt- 
alkaloid im Kubikzentimeter. Je 0,1—1cm* wurden in der oben beschriebenen 
Weise behandelt. Einzelheiten über die technische Durchführung der Bestim- 
mungen und die Herstellung der erforderlichen Lösungen sind in den Arbeiten 
von MEYER (9) sowie SCHWARZE und WOLLNER (23) enthalten. 

Da das Verfahren für Tropabasen nicht spezifisch ist, besteht die Möglichkeit, 
daß wertlose Nebenalkaloide, etwa vom Typ des Tetramethylputrescins, miterfaßt 
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werden. Um diese Frage zu priifen, haben wir quantitative Bestimmungen nach 
dem Verfahren von ALLport und Wırson(l), das auf der für Tropabasen charakte- 
ristischen Reaktion von Virat1 und Morin beruht, durchgeführt. Auf Grund 
eigener Erfahrungen haben wir den Analysengang etwas abgeändert: 

0,2—0,5 g Trockensubstanz wurden in der oben beschriebenen Weise extrahiert. 
Vom essigsauren Extrakt wurde im 100 cm*-Becherglas 1 em? auf dem Wasserbad 
zur Trockne eingedampft, mit 0,2 cm? rauchender Salpetersäure (s = 1,5) versetzt 
und abermals vollständig eingedampft. Nach Abkühlen im Exsikkator wurde der 
Rückstand in wenig Aceton gelöst und in ein 10 cm*-MeBkélbchen übergespült 
und zur Marke aufgefüllt. Unmittelbar vor der Messung im Pulfrichphotometer 
(}/, em-Küvette) wurde 0,1 cm? frisch hergestellte 3%ige methylalkoholische Kali- 
lauge zugegeben. Die Auswertung erfolgte mit Hilfe einer ähnlich wie oben her- 
gestellten Eichkurve. 

Die Ergebnisse, die wir mit diesem Verfahren erhalten haben, stimmen mit 
denen der Molybdänsäuremethode überein. Es sind also entweder außer den 
Tropabasen keine anderen Alkaloide vorhanden oder diese werden durch Kiesel- 
molybdänsäure nicht gefällt. Für Serienbestimmungen ist nach unseren Erfah- 
rungen die Methode nicht geeignet, da die Farblösung unbeständig und meistens 
auch getrübt ist. 

Die reduzierenden Zucker haben wir nach ScHooRL unter Verwendung der 
carbonatalkalischen Lurrschen Lösung (20) bestimmt. Enteiweißt wurde mit 
Wolframsäure und invertiert durch Erwärmen des mit Salzsäure angesäuerten 
Filtrates (5). 

Der Stärkegehalt wurde nach Hock (7) ermittelt und parallel dazu nach einer 
kolorimetrischen Methode, die in Anlehnung an ein in der Literatur angegebenes 
Verfahren entwickelt wurde. Es kann nur im Prinzip mitgeteilt werden, da die 
experimentellen Unterlagen verlorengegangen sind. Das getrocknete und fein 
zerkleinerte Material wird mit hochprozentiger Perchlorsäure extrahiert und ein 
aliquoter Teil des filtrierten, farblosen Extraktes, der die Stärke gelöst enthält, mit 
Jodjodkali versetzt. Die entstehende Blaufärbung wird im Photometer gemessen 
und aus einer Eichkurve der der Extinktion entsprechende Stärkegehalt ent- 
nommen. Nur wenn die Versuchsbedingungen streng konstant gehalten werden, 
erhält man mit dieser empfindlichen Methode reproduzierbare und genaue Er- 
gebnisse. Sie ist einfacher in der Durchführung und erfordert weniger Zeit als alle 
anderen Stärkebestimmungsmethoden. 

Die Veraschung wurde im Muffelofen vorgenommen. Zur Beschleunigung und 
vollständigen Entfernung des Kohlenstoffes wurde die Verbrennung unterbrochen 
und nach Zusatz von einigen Tropfen Perhydrol fortgesetzt. Die Rohasche wurde 
gewogen und in verdünnter Salzsäure gelöst, der zurückbleibende Sand durch 
Filtrieren abgetrennt und nach Veraschung des Filters gewogen. Die Bestimmung 
des Sandanteiles war besonders deshalb nötig, weil die Tetraploiden infolge ihres 
niedrigen Wuchses meist stärker mit Sand verunreinigt sind als die Diploiden. 

Zur Bestimmung ues N-Gehaltes wurde die KsELDAHL-Methode in der am 
Müncheberger Institut entwickelten Form benutzt (22). Die Abtrennung des 
Eiweißes erfolgte durch Fällung mit Trichloressigsäure unter den bekannten 
Bedingungen. 

Um ein Maß. für die Assimilationsintensität zu erhalten, haben wir unter Ver- 
wendung der Sacusschen Blatthälftenmethode die Trockensubstanzzunahme in 
belichteten Blatthälften gemessen, und zwar in je 50 tetraploiden und diploiden 
Blättern. Die Blatthälften wurden gewogen und in Glasschalen, deren Böden mit 
Filtrierpapier und darüber mit einem weiten Gitter aus Glasstäben bedeckt waren, 
ausgelegt. Durch diese Anordnung wurde erreicht, daß auch die Unterseite der 
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Blätter von Luft umspült war. Das Filtrierpapier war mit Bikarbonatlösung 
getränkt, aus der durch Zutropfen von Säure CO, in Freiheit gesetzt wurde. Ein 
Teil der Schalen wurde dem Licht ausgesetzt, der andere Teil mit den zugehörigen 
Blatthälften bei gleicher Temperatur im Dunkeln aufbewahrt. Nach Abschluß 
des Versuches wurden die Blätter photokopiert und schließlich getrocknet und 
gewogen. Die Blattflächen wurden mit Hilfe des Planimeters ausgemessen. 

Die Atmungsintensität haben wir auf Grund der ausgeschiedenen CO,-Menge 
ermittelt, und zwar wiederum an je 50 tetraploiden und diploiden Blättern. Die 
Blätter befanden sich während des Versuches in verdunkelten Glasgefäßen, die aus 
zwei durch Schliff luftdicht miteinander verbundenen Halbkugeln zusammen- 
gesetzt waren. Die untere Hälfte enthielt eine mit 50 Löchern versehene Porzellan - 
platte, in welche die Blätter mit den Stielen eingestellt wurden. Die Blätter 
standen also aufrecht und waren während des Versuches allseitig von Luft um- 
geben. Durch die Glocke wurde CO,-freie Luft hindurchgeleitet und das CO, der 
austretenden Luft mit Ba(OH),-Lösung aufgefangen und darin in der bekannten 
Weise bestimmt. 

Die T'ranspirationsversuche haben wir mit abgeschnittenen Blättern durch- 
geführt. Diese wurden mit den Stielen in kleine Flaschen eingestellt. Die Flaschen 
waren mit Wasser | era und dieses mit Paraffinül überschichtet. Als MaBstab 
der ,,Transpirati asitat‘‘ galt der während des Versuches eintretende Ge- 
wichtsverlust. Wir ind | uns klar darübeı, daß man mit diesen Versuchen lediglich 
in den Blättern gelegene Faktoren, die von Einfluß auf die Transpiration sind, 


erfassen kann. 





II. Ergebnisse. 


A. Morphologische und anatomische Beobachtungen. 

Vollentwickelte tetraploide Pflanzen unterscheiden sich bereits in 
ihrem Habitus deutlich von diploiden Formen; sie sehen buschig aus 
und sind niedriger als die Diploiden. Bei genauem Zusehen stellt man 
fest, daß die Achsen offenbar verkürzt und die Blätter vergrößert und 
stärker gewellt sind. Um einen genauen Einblick zu erhalten, haben wir 
die Achsen gemessen, die Zahl der Verzweigungen festgestellt und die 
Blätter nach Größe, Form, Gewicht und Anzahl je Pflanze untersucht. 

1. Länge der Hauptachse (von Ansatzstelle der Keimblätter bis zur 
ersten Verzweigung; Tabelle 1). Die mit der 2n-Form vergleichbaren 
Inermis-Tetraploiden zeigen bis auf den Stamm 3422 keine gesicherten 
Unterschiede. Dieser Stamm besitzt eine längere Hauptachse, ebenso 
der bestachelte Stamm 3310, der aber, wie schon betont, nicht mit der 
unbestachelten Form verglichen werden darf. 


Tabelle 1. Stengellänge, Länge des ersten Zweiginternodiums 
und Zahl der Verzweigungen. 

















Stamm Nr. 
4122 | 4140 3742 | 3422 | 3310 2n 
I | 
Stengellänge (cm). 17,74 | 18,25 | 17,72 | 21,19 | 22,83 | 18,35 
des 1. Zweiginter- | | 
nodiums (cm) . . 5,87 | 6,58 6,86 10,13 13,51 14,61 
Zahl der Verzweigungen. 4,75 | 5,75 | 4,67 | 5,35 | 11,00 11,48 
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Tabelle 2. Länge und Breite der Blätter. 














Stamm Nr. 
4122 i 4140 | 3742 | 3422 | 3310 | 2n 
| | 
Blattlänge (em). . . . . 17,33 16,95 | 19,38 | 16,54 | nee | 18,45 
Blattbreite (em) . . . . | 15,19 14,69 | 16,36 14,42 | 14,29 | 15,35 
Länge:Breite. . . . . . 1,14 1,15 1,18 1,14 1,11 | 1,20 


2. Länge des ersten Internodiums der Zweige I. Ordnung (Tabelle 1). 
Bei den Stämmen 4122, 4140 und 3742 ist eine starke Verkürzung fest- 
aides dan so Fe za & zustellen. Weniger. aus- 

a e à. ewe. von ern, versuc Pr 
1944, Volldüngung NPK. (Trockensubstanz in g, $ePrägt, aber noch ge- 
Relativwerte bezogen auf 2 n = 100.) sichert, ist sie beim 
Stamm 3422 und nieht 














Gtemm Nr. nachweisbar bei der be- 

4122 | 3742 | 3310 | 2n stachelten Form 3310. 

Einmal gepflückt. Fo ST ENS enr à \ 

1. Stadium . . . . [150,0 1177,6 [122,9 j100,0 nOdien wurden nicht 

2. Stadium . . . . [162,1 156,7 101,3 1000 vermessen, doch waren 

3. Stadium . . . . [196,9 282,2 | — 100,0 sie bei den Stämmen 

Zweimal gepfliickt. 4122, 4140 und 3742 

D. 51,34! 60,78| 42,07 34,22 augenscheinlich auch 
ae. cc oe 15,55 | 20,15| 10,37 9,96 stark verkürzt. 

MO Ch ok. 66,89 | 80,93 | 52,44. 44,18 ] 
Relative Werte. . . [151,00 |183,00 |118,50 100,00 3. Die Zahl der Ver- 





zweigungen (Tabelle 1). 
Infolge des Verlustes der Einzelwerte konnten die mittleren Fehler nicht 
berechnet werden, doch darf als sicher gelten, daß bei den polyploiden 
Stämmen mit Ausnahme von 3310 die Zahl der Zweige herabgesetzt ist. 

4. Länge und Breite der Blätter (Tabelle 2). Die Blattlänge, gemessen 
von der Stielansatzstelle bis zur Spitze, zeigt bei den Tetraploiden 4122 
4140 und 3422 gegenüber 2n eine geringe, aber gesicherte Verkürzung. 
Nicht signifikant sind aber die Differenzen in der Blattbreite. Die bei 
anderen Polyploiden beobachtete Verkürzung und Verbreiterung der 
Spreite tritt also bei Datura nicht sehr in Erscheinung, wohl aber sind 
die Blätter verdickt und zeigen dunklere Färbung und lederartige Be- 
schaffenheit, was allgemein kennzeichnend für die Polyploiden ist. 

5. Das Gewicht der Trockensubstanz von 100 Blättern (Tabelle 3). 
Die Blätter stammten aus der NPK-Parzelle des Düngungsversuches. 
Von einem Teil der Pflanzen wurden sie nur einmal, von einem anderen 
Teil nach Wiederbildung erneut entnommen. Im ersten Fall erfolgte 
die Entnahme in einem frühen, einem mittleren und einem späten 
Entwicklungsstadium. Die Ergebnisse bringen eindeutig zum Ausdruck, 
daß die Blätter der unbestachelten Tetraploiden wesentlich schwerer 
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Tabelle 4. Zahl der Blätter je Pflanze. 
Stamm Nr. 
4122 | 4140 | 3742 | 3422 | 3310 | 2m 
1943. 
2. Stadium (4.8.). . . . | 33,4 | 309 | 194 | 25,0 36,5 | 68,5 
3. Stadium (28. 9.) ...| 484 | 431 | 256 | 406 | 531 | 66,1 
Durchschnitt... . . . 40,9 | 37,0 | 22,5 | 32,8 | 448 | 67,3 
Relative Werte. . . . . 60,8 | 55,0 | 33,4 | 48,5 | 66,6 | 100,0 
1944 (zweimal gepflückt, Volldüngung mit NPK). 
meer ee 31,5 | 26,5 28,8 | 43,0 
De. ic. fui 680 | 52,3 58,8 | 81,1 
ny ae 99,5 78,8 | 87,6 | 124,1 
Relative Werte. . . . . 80,5 63,4 ; 70,5 100,0 











sind. Auch bei 3310 ist eine Uberlegenheit, allerdings geringeren Aus- 
maßes festzustellen. 

6. Die Blattzahl je Pflanze. Aus den Ergebnissen beider Feldversuche 
ist zu ersehen, daß die Zahl der Blätter reduziert ist (Tabelle 4). Dieses 
schwächere Blattbildungsvermögen tritt bei allen Düngungsarten, auf 
den N-Parzellen aber besonders stark in Erscheinung, was aber nicht 
auf einer stärkeren Herabsetzung der Blattbildung beruht, sondern 
darauf, daß 2n-Inermis auf den N-Parzellen überraschend viele Blätter 
entwickelt, sogar mehr als auf den NPK-Parzellen. Aus den Relativ- 
zahlen bezogen auf 2 n-Inermis, sowie denjenigen bezogen auf die Werte 
der O-Parzelle innerhalb der Stämme geht hervor, daß die tetraploiden 
Stämme kein größeres Anpassungsvermögen besitzen als die beiden 
diploiden Formen. Vielmehr paßt sich die 2n-Inermis-Form den wech- 
selnden Ernährungsbedingungen am besten an und bildet unter allen 
Bedingungen die meisten Blätter. 


Tabelle 5. Gewicht der Blatter je Pflanze. (Trockensubstanz in Gramm.) 




















Stamm Nr. 
4122 4140 | 3742 | 3422 | 3310 | m 
1943 
1. Stadium (4.8.). . . . | 14,70 | 12,68 | 11,97 | 13,82 19,03 
2. Stadium (28.9.) . . . 7,25 | 6,79 | 4,53 | 7,80 | 8,04 
Durchschnitt... . . . 10,98 | 9,74 8,25 | 10,81 | 13,54 
Relative Werte . . . . . 81,00 | 71,80 | 60,90 | 79,90 100,00 
1944 (zweimal gepflückt, Volldüngung mit NPK). 
Denn ac) ion, arin 16,17 | | 15,66 | | 12,28 ! 14,72 
MR: |: wee 10,35 | | 10,50 | | 6,10 8,13 
a RCE" 26,52 | | 26,16 | 18,38 | 22,85 
Relative Werte. . . . . 116,00 | | 114,00 | 80,30 100,00 
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7. Das Gewicht der Blätter je Pflanze (Tabelle 5). Der Nutzungswert 
einer Blattdroge wird in erster Linie vom Blattertrag bestimmt. Zu 
seiner Ermittlung wurden am 4.8. sowie am 28.9.43 alle voll- oder 
nahezu vollentwickelten Blätter der für diese Versuche vorgesehenen 
Pflanzen gepflückt. Bei der frühen Ernte liegen die Blattgewichte aller 
Tetraploiden deutlich unter denen der 2n-Form, und auch zum späteren 
Zeitpunkt zeigen sich die Tetraploiden unterlegen, doch ist der 
Unterschied geringer, offenbar weil die Diploiden das Stadium der 
stärksten Blattentfaltung bereits hinter sich hatten. Entsprechend 
der langsameren Entwicklung der Tetraploiden erfährt auch die Aus- 
bildung der Blätter eine Verzögerung, und nach unseren Beobach- 
tungen setzt der Blattfall später ein und ist schwächer als bei den 
Diploiden. 

1944 wurden bei Volldüngung für die beiden Jnermis-Tetraploiden 
größere Blattgewichte festgestellt, und nur der Stamm 3310 zeigte sich 
auch in diesem Versuch der 2 n-Kontrolle unterlegen. Der Widerspruch 
zu den früheren Ergebnissen ist damit zu erklären, daß die Tetraploiden 
1943 bei schwacher Düngung auf magerem Standort keine Gelegenheit 
hatten, ihre Anlagen zu entfalten, während diese Möglichkeit 1944 durch 
die reichliche Düngung und Beregnung gegeben war. Nur auf den 
N-Parzellen-bewahrt 2n-Inermis auch im Blattgewicht je Pflanze ihre 
Überlegenheit. 

8. Das Verhältnis Blattstiel/ Blattspreite. Der Befund, daß die trocke- 
nen Blattstiele mehr Alkaloid enthalten als die Blattspreiten, warf die 
Frage auf, ob nicht bei den Tetraploiden der Stielanteil vermehrt ist 
und dadurch ihr höherer Alkaloidgehalt zustande kommt. Das ist aber 
offensichtlich nicht der Fall; denn im Anteil der Blattstiele am Gesamt- 
blatt bestehen bei 4122 und 3742 keine großen Unterschiede gegenüber : 
2 n-Intermis, bei 3310 ist der Anteil sogar erheblich verringert. 4122 und 
3742 zeigen unter allen Ernährungsbedingungen höhere Blattstiel- 
gewichte je Pflanze als 2 n-Inermis. In der Reaktion auf unterschiedliche 
Nährstoffversorgung fällt der große Ausschlag von 2n-Inermis auf den 
NPK- und N-Parzellen auf, während 4122 und 3742 besonders hohe 
Leistungen auf den O- und PK-Parzellen bringen. 


9. Anatomische Beobachtungen. Wie in anderen Fällen ist auch bei 
Datura die Genomvermehrung mit Veränderungen der inneren Struktur 
verbunden. So ist die Zahl der Spaltöffnungen verringert und, was 
besonders am Pollenkorn deutlich in Erscheinung tritt, das Zellvolumen 
vergrößert. Wir haben diese Veränderungen, abgesehen von Pollen- 
messungen, die zur Erkennung der Polyploiden herangezogen wurden, 
nicht näher untersucht, da neue Erkenntnisse damit nicht zu gewinnen 
waren. 
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B. Untersuchungen über die Stoffproduktion. 


Der andersartige, durch geringere Höhe und buschigen Wuchs 
gekennzeichnete Habitus der Tetraploiden und nicht zuletzt praktische 
Gesichtspunkte veranlaßten uns zu prüfen, ob die Polyploidisierung 
die Stoffproduktion beeinflußt und ob der Anteil der einzelnen Organe 
dabei eine Verschiebung erfährt. 

1. Die Stoffproduktion je Pflanze (Abb. 1). Die Tetraploiden besitzen 
in allen Stadien ihrer Entwicklung die kleinere Masse. Im Jugend- 
stadium beträgt die Minderproduktion nur etwa 20%, in den späteren 
Stadien rund 50% bei den I/nermis-Polyploiden, bei dem bestachelten 
Stamm 3310 ist sie mit 25% weniger ausgeprägt. 


Tabelle 6. Verhältnis Wurzel/Sproß und Wurzel/SproBorgane. 
(Trockensubstanz, Wurzelanteil — 1.) 














Stamm Nr. 
4122 | 4140 | 3742 | 3422 | 3310 | 2n 
1943. 

Ernte 9. 7. 
VE CS ee 1 | 1 1 1 
Stengel . . . . . . . 1,77 | 2,02 | 2,20 | 2,17 | 3,02 
Ee > à + «© 4,12 5,07 4,93 4,29 | 6,54 
à ana 0,31 0,36 0,56 0,24 0,46 
Stengel u. Blatter u. | 

ee aide Le 6,20 | 7,45 7,69 6,46 9,02 

Ernte 4.8 

ZT der à 1 | 1 1 1 1 1 
TERRA 3,09 2,87 2,80 3,27 4,89 « 7,23 
eee ee 2,65 2,24 1,99 2,51 2,26 3,22 
Ben. is 0,49 0,31 0,77 0,20 1,37 1,71 
Stengel u. Blatter u. | 

| a prier 6,23 5,42 5,56 | 5,98 8,52 12,16 

Ernte 28. 9. 

PR RE 1 | 1 l 1 1 1 
rk 2,98 3,04 2,84 3,50 5,14 4,47 
a att RS A 0,97 0,85 0,66 | 1,06 0,99 0,82 
Blüten u. Früchte . . . 0,68 | 0,97 | 0,97 0,42 2,01 1,79 
Stengel u. Blatter u. 

Bin. 653 Py 4,62 : 4,86 4,47 4,98 8,14 7,08 





2. Der Anteil der einzelnen Organe (Abb. 2—5; Tabelle 6). Wie die 
Gesamtstoffproduktion ist bei den Tetraploiden auch der Trockensub- 
stanzertrag der einzelnen Organe herabgesetzt, verhältnismäßig wenig bei 
Wurzeln und Blättern, stark aber bei Stengeln und Früchten. Zwischen 
den einzelnen Stämmen sind deutliche Unterschiede wahrzunehmen: 
Die Inermis-Tetraploiden weichen stärker von der Kontrolle ab, während 
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der Stamm 3310 wiederum ein mitt- 
leres Verhalten zeigt. Diese Er- 
gebnisse stehen mit den morpholo- 
gischen Beobachtungen im Ein- 
klang, die eine Verminderung des 
Stengelanteiles zeigten, und bestä- 
tigen die schon mit dem-Auge er- 
kennbare, noch ausführlich zu 
besprechende Herabsetzung der 
Fertilität. 

Bei den Tetraploiden und auch 
bei den Diploiden nehmen wäh- 
rend der Entwicklung die Gesamt- 
trockensubstanz und ebenso die auf 
Wurzeln, Stengel und Früchte ent- 
fallenden Anteile zu, und zwar bis 
zum 4.8. stärker als späterhin. Die 
entsprechenden Kurven für die 
Blätter zeigen bis zum 4.8. einen 
starken Anstieg und fallen dann 
fast ebenso steil wieder ab. Dem 
Rückgang der Stoffproduktion ent- 
spricht eine Zunahme der Frucht- 
trockensubstanz, eine schwächere 
bei den Tetraploiden und eine 
stärkere bei den Diploiden. Das 
Blattsystem wird zur Zeit der 
Fruchtbildung besonders stark be- 
ansprucht. Ein Teil der im Blatt 
enthaltenen Stoffe wird den Früch- 
ten zugeführt, ein anderer Teil 
geht beim Blattfall verloren. 


Bei den Tetraploiden ist also 
das Wurzelsystem nur geringfügig, 
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der Sproß hingegen stark reduziert. Die Tetraploiden besitzen mit 
anderen Worten ein relativ größeres Wurzelsystem. Das Verhältnis 
Wurzel/Sproß beträgt bei ihnen z. B. am 4. 8. rund 1:6, bei den Diploiden 
aber nur 1:12 (Tabelle7). Es ist bei den einzelnen Stämmen verschieden 
und ändert sich im Laufe der Entwicklung. Es war zu vermuten, daß 
mit dieser Erscheinung Besonderheiten in den physiologischen Leistungen 
der Polyploiden zusammenhängen. 


C. Untersuchungen über die Fertilität. 

Die Früchte der Tetraploiden sind kleiner und enthalten weniger, 
aber bedeutend größere Samen als die Früchte der Diploiden. Außer 
diesen augenfälligen Erscheinungen haben wir die Zahl sowie das Ge- 
wicht der Früchte und Blüten je Pflanze ermittelt und suchten an Hand 
des Düngungsversuches festzustellen, wie die Fertilität der Tetraploiden 
durch unterschiedliche Nährstoffversorgung beeinflußt wird. 


Tabelle 7. Zahl der Blüten und Früchte je Pflanze. 
(Relativwerte, bezogen auf 2n = 100.) 

















Stamm Nr. 
4122 | 4140 3742 j 3422 | 3310 | 2n 
| | | 
2. Stadium. . ..... sa | 43 | 44 ! 35 | 61) 72 
Relative Werte. . . . . 75,0 | 59,7 | 612 | 486 | 848 100,0 
3. Stadium. . . . . ... 120 | 93 | 98 : 94 156 13,4 
Relative Werte... . . 89,8 | 69,4 | 73,0 | 70,0 | 116,5 100,0 


1. Die Zahl der Friichte und Blüten je Pflanze (Tabelle 7 und 8). Alle Jner- 
mis-Tetraploiden bildeten 1943 weniger Friichte und Bliiten. Der Stamm 
3310 fügte sich im frühen Entwicklungsstadium noch in diesen Rahmen 
ein, später aber übertrafer in der Blüten- und Fruchtzahl die 2 n-Kontrolle 
und zeigt damit auch in der Fertilität sein abweichendes Verhalten. 


Tabelle 8. Zahl der Früchte je Pflanze. (Düngungsversuch.) 

















Stamm Nr. 
4122 | 3742 | 3310 | 2n iner. 

T T 1 

Düngung | Früchte | 
u Our 42 | 26 | 53 | 2,3 
Grime. ...... 2,8 20 | 3,9 | 15 
Insgesamt . . . . . 7,0 | 5,6 | 9,2 | 38 
NPK D...) 7,1 | 22 7,3 | 652 
Grime. . . . . . . 3,8 À! 3,0 42 | 2,4 
Insgesamt . . . . . 115 | 5,2 15 | 76 
PK is dus +: 48° | 32 | 61 | 29 
a ns + 1,0 1,9 | 3,5 1,2 
Insgesamt . . . . . 5,8 5,1 | 9,6 4,1 
N i ke 6,7 33 | 9ı 4,9 
CMS... , » 3,8 as | 4,3 2,3 
Insgesamt . . . . . 10,5 6,8 | 13,4 72 
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Die an Pflanzen der NPK-Parzelle des Diingungsversuches ange- 
stellten Ermittlungen kénnen zum Vergleich herangezogen werden. Der 
‚Stamm 4122 weist unter diesen Bedingungen eine höhere Zahl reifer 
und grüner Kapseln auf als die diploide Form, d.h. dieser Stamm ver- 
hält sich anders als im vorhergehenden Jahr. Ebenso verhält sich der 
Stamm 3310, während 3742 die Ergebnisse des Vorjahres bestätigt. Der 
Widerspruch kann damit 










zu erklären sein, daß die m 
in Dürrezeiten durch- 1° 
geführte künstliche Be- Ri 
regnung in Verbindung = Blüten } 
mit der Wirkung der |: Junreif, klein 1” 
Düngergabe bei den Te- NN >» ‚groß > Früchte 1, 
traploiden erst die volle |e 
Entfaltung ihrer Anlagen Fa 3 
ermöglicht hat. INN | 
Der Stamm 4122 ent- r i 


wickelte auch auf den 
anderen Parzellen eine 
größere Zahl von Früch- 
ten, reifen und unreifen, 
als die 2 n-Kontrolle. 
Der Stamm 3742, der 
auch 1943 eine geringere 


Trockensubstanz 















Zahl von Blüten und 0 0 
Früchten besaß als4122, © ? À 3 È SESS S 
fällt im Diingungsver- „»».6. Trockensubstanz der Blüten und Früchte 


such besondersdurch den je Pflanze. Stadium II und III. 

niedrigen Ertrag an rei- 

fen Kapseln auf. Überraschend ist die geringe Kapselzahl bei 2n- 
Inermis und die hohe bei 3310. Auf die Düngung mit NPK und N 
erfolgte eine positive Reaktion, während in den PK-Parzellen keine 
günstige Wirkung festzustellen ist. 

2. Das Gewicht der Blüten und Früchte je Pflanze. Die verminderte 
Fertilität der Tetraploiden kommt noch deutlicher im geringen Blüten- 
und Fruchtgewicht zum Ausdruck. Die Werte sind im Verhältnis zur 
Blüten- und Fruchtzahl unverhältnismäßig niedrig, was durch einen 
größeren Anteil der Blüten und unreifen Früchte oder durch geringere 
Fruchtgröße bedingt sein könnte. Wie die Trockensubstanzgewichte der 
Blüten und Früchte verschiedenen Reifegrades, die in Abb. 6 dar- 
gestellt sind, zeigen, ist das letztere der Fall. 

3. Gewicht und Zahl der Samen je Pflanze. Tausendkorngewicht. Der 
verminderten Fruchtzahl und dem niedrigen Fruchtgewicht entspricht 
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auch ein geringerer Samenertrag und infolge des erhöhten Tausendkorn- 
gewichtes eine sehr niedrige Samenzahl je Pflanze. Neben den aus- 
gereiften Samen findet sich in der Kapse! der Tetraploiden zudem ein 
größerer Prozentsatz von unentwickelten sowie äußerlich normalen aber 


tauben Samen (Versuch 1943). 


Tabelle 9. Samen- und Fruchtgewicht. 
(Trockensubstanz in Gramm, Relativwerte bezogen auf 2n = 100.) 




















Stamm Nr 

4122 | a | Ss10 | 2n 
Düngung Fruchtschalen . . 2,9(116,0) | 2,0(80,0) 5,1(204,0) | 2,5 (100,0) 
0 Samen . . . . . 3,9(59,0) 1,9(28,8) 5,7 (86,3) | 6,6(100,0) 
Grüne Früchte. . 1,1(52,4) 2,6(123,8)| 2,8(133,3) ; 2,1(100,0) 
Gesamtgewicht. . 7,9(70,5) 6,5(58,0) | 13,6(121,4) | 11,2(100,0) 
NPK Fruchtschalen . . 5,9 (85,5) 2,7(39,1) 9,7(140,5) | 6,9 (100,0) 
Samen ..... 5,9(37,3) | 2,8(17,7) 8,8(55,7) | 15,8(100,0) 
Griine Friichte. . 2,8 (66,7) | 2,5(59,5) 4,3(102,5) | 4,2(100,0) 
Gesamtgewicht. . |14,6(54,3) | 8,0(29,8) |22,8(84,8) [RRARS) 
PK Fruchtschalen . . 3,5(120,7): 2,7(93,1) 5,6(193,1)| 2,9(100,0) 
nn |: : 3,8(47,5) | 2,9(36,3) | 4,6(57,5) | 8,0(100,0) 
Grüne Früchte. . | 0,8(50,0) | 1,7(106,2): 3,2(200,0)| 1,6(100,0) 
Gesamtgewicht. . 8,1(64,8) | 7,3(58,4) 13,4(107,2) | 12,5(100,0) 
N Fruchtschalen . . 4,7(79,7)  3,6(61,0) ’ 9,2(155,9) | 5,9(100,0) 
er 4,4(47,8) | 3,7(40,2) | 8,9(96,7) | 9,2(100,0) 
Grüne Früchte. . 2,7(108,0)| 3,3(132,0): 4,1(164,0)| 2,5(100,0) 
Gesamtgewicht. . |11,8(67,1) |10,6(60,3) | 22,2(126,1) | 17,6(100,0) 


Die Tabelle 9 mit den Trockengewichtswerten der grünen Früchte 
sowie der Schalen und Samen der reifen Früchte aus dem Düngungs- 
versuch bekräftigt dieses Ergebnis: Die Stämme 4122 und 3742, aber 
auch 3310 liefern bedeutend niedrigere Samenerträge als die diploide 
Kontrolle. Das trifft für alle Arten der. Düngung zu. Eine gesicherte 
unterschiedliche Reaktion auf die Düngung zeigen auch hier die 4 - und 
2n-Stämme nicht. Die Mindererträge von Stamm 4122 sind auffällig, 
da er doch mehr Früchte bildet, aber der Samenertrag von 2n liegt 
sehr viel höher, und das Gewichtsverhältnis Fruchtschale/Samen beträgt 
bei den Tetraploiden rund 1:1, bei 2n aber nur 1:2 und weniger. Die 
Kapseln der Tetraploiden sind zur Zeit der Fruchtreife noch fleischig 
und dick. 

Auch die Zahl der Samen ist im Düngungsversuch stark vermindert 
(Tabelle 10). Die Inermis-Tetraploiden erzielen unter den verschiedenen 
Bedingungen der Nährstoffversorgung im Höchstfall !/, bzw. !/, des 
Samenertrages der Diploiden. 3310 hat auf den O- und PK-Parzellen 
halb so viel Samen wie 2n-Inermis angesetzt. Die Tetraploiden können 
also die günstigen Ernährungsbedingungen der NPK- und N-Parzelle 
nicht so gut ausnutzen wie 2 n-Inermis, bringen aber auf diesen Parzellen 
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Tabelle 10. Samenzahl je Pflanze. 
(Relativwerte bezogen auf 2 n = 100.) 

















Stamm Nr 

4122 | 3742 | 3310 iia FN 

| | | 

Düngung | 
0. 192 (26,3) | 102 (14,0) | 337 (46,1) 731 (100,0) 
NPK 327 (20,9) | 172 (11,0) | 504 (32,1) | 1568 (100,0) 
PK 213 (25,9) | 166 (20,2) : 391 (47,6) | 822 (100,0) 
N 268 (17,6) | 202 (13,3) | 570 (37,5) , 1519 (100,0) 


auch die höchsten Samenerträge. Sie reagieren im gleichen Sinn aber 
schwächer als die diploide Form und verbleiben in der durch die Poly- 
ploidisierung bewirkten niedrigen Fertilitätsstufe. Auch die günstigsten 
Ernährungsbedingungen beseitigen nicht die inneren Zustände (cyto- 
logischer und anderer Art), welche die geringe Fertilität hervorrufen. 
In beiden Feldversuchen ist eine bedeutende Erhöhung des Tausendkorn- 
gewichtes festzustellen. Ob es durch unterschiedliche Düngung ver- 
ändert wird und bei den Tetraploiden die Reaktion eine andere ist als 
bei den Diploiden, wurde nicht geprüft. 

Die Kapseln der Tetraploiden enthalten einen höheren Prozentsatz 
funktionsunfähiger Samen. Er ist am höchsten bei dem Stamm 3742 
und nähert sich der diploiden Form beim Stamm 3310, und zwar in 
beiden Jahren, was auf eine erbliche Fixierung hindeutet. Eine Beein- 
flussung durch wechselnde Ernährungsbedingungen ist nicht testzu- 
stellen. 

D. Biochemische Untersuchungen. 

Die Untersuchungen befassen sich in erster Linie mit dem Alkaloid- 
gehalt. Wir haben den durchschnittlichen Gehalt der Pflanzen und den 
Gehalt der einzelnen Organe, der Wurzeln, Stengel, Blätter und Früchte 
bestimmt. Aus diesen Prozentzahlen und den zugehörigen Stofferträgen 
wurden die Alkaloiderträge ermittelt und damit Unterlagen für die 
praktische Bewertung der Polyploiden gewonnen. Die Ergebnisse warfen 
neue Fragen auf und veranlaßten uns, auch Stickstoff-, Kohlenhydrat-, 
Asche- und Rohfaserbestimmungen durchzuführen. 

1. Der Alkaloidgehalt. Im Alkaloidgehalt sind alle 4n-Stämme der 
2n-Form überlegen. Dies trifft für die ganze Pflanze zu, aber auch für 
alle ihre Organe (Abb. 7—10). Die stärkste Konzentration ist in den 
Blättern anzutreffen, sie kann hier das Doppelte bis Dreifache des nor- 
malen Gehaltes betragen. Während der Alkaloidgehalt in Wurzeln und 
Stengeln im Laufe der Entwicklung zurückgeht, steigt er in den Blättern 
bis zum Abschluß der Vegetationsperiode an. Durch einen höheren, mit 
fortschreitender Entwicklung abnehmenden Alkaloidgehalt sind auch 
die Früchte der. Tetraploiden gekennzeichnet. 


Planta. Bd. 39. 4 
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Vom Düngungsversuch wurden nur die Blätter untersucht, und zwar 
getrennt nach Spreiten und Stielen. Die Ergebnisse sind durch die 
Kriegsereignisse bis auf eine Wiederholung (Tabelle 11) verlorengegangen, 
doch gibt diese das Gesamtergebnis wieder, da alle Wiederholungen, wie 
damals festgestellt wurde, dasselbe Bild ergaben: Tetraploide und 
Diploide reagieren gleichartig auf unterschiedliche Düngung und bei 


940 








oom # VN. 282%. 
Erntedatum Erntedatum 
Abb. 7. Alkaloidgehalt in Prozent der Abb. 8. Alkaloidgehalt in Prozent der 
Trockensubstanz: Durchschnittlicher Gehalt Trockensubstanz: Blätter. 


der ganzen Pflanze. 
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Alkaloid 






Alkaloid 
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Sum 4 IH. 28. ¢ VM. 28 IX. 
Erntedatum Erntedatum 
Abb. 9. Alkaloidgehalt in Prozent der Abb. 10. Alkaloidgehalt in Prozent der 
Trockensubstanz: Wurzel. Trockensubstanz: Stengel. 


beiden wird der Alkaloidgehalt unter den gegebenen Bedingungen nur 
unwesentlich durch die Nährstoffversorgung beeinflußt. 


Der Alkaloidgehalt erreicht im Düngungsversuch nicht die Höhe des 
Vorjahres, doch kommt der Unterschied zwischen Tetraploiden und 
Diploiden ebenso scharf zum Ausdruck. Die Spanne ist bei den Spreiten 
größer als bei den Stielen. Die Blattstiele enthalten im Vergleich zu den 
Spreiten sehr viel mehr Alkaloid, was offenbar mit dem unterschied- | 
lichen Wassergehalt zusammenhängt. Das Alkaloid ist im Zellsaft gelöst, | 
kann also in Gewebe mit hohem Wassergehalt und großen Vakuolen, wie | 
es im sukkulenten Blattstiel vorliegt, stärker angehäuft werden als im | 
wasserarmen Gewebe. | 
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Tabelle 11. Alkaloidgehalt und -ertrag von Blättern im Düngungsversuch. 





























Blattstiele Blattspreiten — -{ 
Stamm Düngung| — —- a À 
Nr. = Alkaloid | g Alkaloid [| % Alkaloid | g Alkaloid | g Alkaloid 
— von 100 in Trocken- von 100 von 100 
| Pflanzen substanz Pflanzen Pflanzen 
4122 oO 1,52 | 2,47 0,31 3,20 5,67 
3742 1,52 | 2,54 0,57 5,74 8,28 
3310 1,68 0,71 0,30 1,86 2,57 
2n 1,48 1,11 0,17 1,14 2,25 
4122 NPK 1,60 5,48 0,31 7,79 13,27 
3742 1,64 3,91 0,60 9,38 13,29 
3310 1,56 1,17 0,27 3,65 4,82 
2n 1,32 1,85 0,16 3,45 5,30 
4122 PK 1,60 | 1,64 0,33 3,20 4,84 
3742 1,88 | 2,47 0,39 4,33 6,80 
3310 1,80 0,50 0,21 1,34 1,84 
2n 1,42 1,02 0,19 1,34 2,36 
4122 N 1,84 2,02 0,45 4,47 6,49. 
3742 1,30 2,99 0,41 7,75 10,74 
3310 1,00 0,45 0,26 2,11 2,56 
2n 1,48 2,78 0,18 3,27 6,05 


2. Der Alkaloidertrag. Die vom Alkaloidgehalt und der Stoffproduk- 
tion bestimmten Alkaloiderträge (Abb. 11—15) liegen bei den Wurzeln 
nur wenig über denen der 2n-Kontrolle. Das Umgekehrte ist bei den 
Stengeln der Fall, während die Blätter der Tetraploiden wieder die 
größeren Erträge bringen, und zwar ergeben sich Mehrausbeuten von 
52—174%. Bei allen drei Organen und ebenso bei der ganzen Pflanze 
nimmt der Alkaloidertrag nur bis Anfang August (4. 8.) zu, im Verlauf 
der weiteren Entwicklung nimmt er wieder ab. Die in den reproduktiven 
Organen enthaltenen Mengen vermehren sich stetig bis zur Reife. Der 
niedrigen Fruchttrockensubstanz bei den 4n-Pflanzen entspricht auch 
ein geringerer Alkaloidertrag der Früchte. Die Kurven für den Alkaloid- 
ertrag von 4n- und 2n-Pflanzen zeigen also lediglich bei Blättern und 
Früchten einen abweichenden Verlauf, der bei den ersteren durch den 
besonders hohen Alkaloidgehalt, bei den letzteren durch den geringen 
Fruchtertrag der 4n-Pflanzen zustande kommt. 

Der Alkaloidertrag wird sehr stark von der Nährstoffzufuhr beein- 
flußt, wie die Ergebnisse des Düngungsversuches (Tabelle 11) zeigen. 
Volldüngung bewirkt den höchsten Gesamtertrag und diesem entspricht 
auch der höchste Alkaloidertrag. Die Mehrausbeute bei den Tetra- 
ploiden gegenüber der diploiden Form beträgt hier rund 150%. Dieses 
Ergebnis stimmt mit den Zahlen des vorjährigen Versuehes gut überein. 

3. Der Kohlenhydratgehalt. Mit den Kohlenhydratbestimmungen 
hatten wir soeben begonnen, als die experimentellen Arbeiten infolge der 

4* 
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Kriegsereignisse eingestellt werden mußten. Es konnten vom ersten 
Feldversuch die Blätter der 3. Ernte auf lösliche Kohlenhydrate und 
Stärke untersucht werden und vom =, 
Düngungsversuch die Blätter auf 
Stärke. Vorhanden sind nur noch 
die Ergebnisse vom ersten Versuch x 
(Tabelle 12). Sie zeigen, daß die 3 
F x 
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Abb. 11. Alkaloidertrag von 100 Pflanzen: Abb. 12. Alkaloidertrag von 100 Pflanzen: 
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Erntedatum Erntedatum 
Abb. 13. Alkaloidertrag von 100 Pflanzen: Abb. 14. Alkaloidertrag von 100 Pflanzen: 
tter. Blüten und Früchte, 
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om 4. 2B IX. 
Erntedatum 
Abb.15. Alkaloidertrag von 100 Pflanzen: Gesamte Pflanzen. 


Inermis-Tetraploiden im Vergleich zur diploiden Form weniger Mono- 
und Disaccharide und weniger Stärke enthalten. Einen niedrigeren 
Stärkegehalt zeigten auch die Blätter der Tetraploiden im Düngungs- 
versuch, und zwar bei allon Düngungsarten. 
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4. Der Mineralstoffgehalt. Vorhanden sind nur. noch die Ergebnisse 
einer Wiederholung des 1. Versuches (Tabelle 13). Aus der Erinnerung 
kann aber berichtet werden, daß die anderen Wiederholungen und der 
Düngungsversuch grundsätzlich dieselben Ergebnisse gebracht hatten: 
Die Blätter der Tetraploiden enthalten in allen Entwicklungsstadien und 
unter allen Bedingungen der Nährstoffversorgung mehr Asche als die 


ee M este. OR 
Sie abelle 12. älter in 
Komponenten der Ge, der 2rockeneubstans. (Feläversuch 1943, III. Ernte.) 




















samtasche zu analysie- Stamm une inde Le + sf 
ren, hat sich nicht mehr vor nach Inv. hydrate 
verwirklichen lassen. | 
‘ 4122 3,96 | 7,00 12,00 19,00 
_ 5. Der Stickstoff-wnd 4140 | 445 | 885 | 10,43 19,28 
Eiweißgehalt. Die höhe- 3742 | 3,94 | 6,54 10,42 16,96 
on | 495 | 9,90 14,38 24,28 


ren Aschegehalte der 


Tetraploiden können en jo in Pr 
r . ie le schegehalt latter in Prozent r 
durch ein gesteigertes Trockensubstanz. Feldversuch 1943. 
Aufnahmevermögen für 
Mineralstoffe zustande mm | 1. stadium | II. Stadium | III. Stadium 


Nr. 
kommen. Diese Über- 























legung gab den Anlaß, == 18,86 1578... 14,47 

« 41 17,91 — 14,17 
auch den Stiokstoff- und 1945 18,55 13,84 17,23 
Eiweißgehalt in die Un- Qn 17,00 10,45 10,75 


tersuchungen, die aber 

ebenfalls nicht abgeschlossen werden konnten, einzubeziehen. Die nicht 
mehr vorhandenen Ergebnisse ergaben kein klares Bild: Die Blatter der 
Tetra- und Diploiden unterscheiden sich nur wenig oder überhaupt nicht 
im N- und Eiweißgehalt. Meist zeigten die Tetraploiden um 5—8 % höhere 
Gehalte, in etwa 30% der Bestimmungen lagen keine Unterschiede vor 
oder ergaben sich sogar geringere Werte für die Tetraploiden. Diese 
Befunde an Blättern können aber nicht als Beweis gegen die vermutete 
stärkere N-Aufnahme der Tetraploiden gelten, da die N-Verbindungerf 
nicht wie bestimmte andere Mineralstoffe in den Blättern angehäuft, 
sondern unmittelbar nach ihrer Bildung an andere Stellen abgeleitet 
werden. Analysen der Gesamtpflanzen, von denen ein Aufschluß zu 
erwarten war, konnten nicht mehr durchgeführt werden. 


E. Physiologische Untersuchungen. 


Die geringe Stoffproduktion der Tetraploiden in Verbindung mit dem 
niedrigeren Kohlenhydratgehalt der Blätter legte eine Untersuchung 
der Assimilations- und Atmungsintensität nahe, und der höhere Asche- 
gehalt lenkte die Aufmerksamkeit auf die Transpiration, von deren 
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Intensität die Mineralstoffaufnahme und damit auch der Aschegehalt 
in den Organen weitgehend bestimmt wird. Ferner haben wir geprüft. 
ob sich isolierte Wurzelspitzen von Tetra- und Diploiden im Alkaloid- 
bildungsvermögen unterscheiden und ob in diesem Zusammenhang das 
Arginin, ein wesentlicher Bestandteil des Kerneiweißes und die vermut- 
liche Muttersubstanz der Tropabasen, eine Rolle spielt. 


Tabelle 14. Assimilati suche. 
Trock bstanzzunahme in mg/100 cm? Blattfläche. 


| Differenz 
Zeit | Qn | 4n in % 














von. 2” 








1 20. 9.43 | 12—16 Uhr 68 79 (St. 4122) | +16 
2 | 23.9.43 | 12—16 Uhr | 100 | 108 (St. 3742) | + 8 


1. Die Assimilationsintensitét. Die am 20. und 23. 9. durchgefiihrten 
Versuche ergaben bei den Tetraploiden Mehrzunahmen an Trocken- 
substanz von 16 bzw. 8% (Tabelle 14). Die sehr niedrigen absoluten 


Tabelle 15. Atmungsversuche. 
Ausgeschiedenes CO, in g/100 g Trockensubstanz. 














i I Differenz 
Nr.| Datum | Zeit 2n in | in % 
| von 2n 
| | 
1 | 19.9.43 | 10—16 Uhr 0,362 ' 0,416 (St. 4122) | +15 
2 | 21.9.43 | 10—16 Uhr | 0,540 0,653 (St. 4122) | +21 
3 | 24.9.43 | 10—16 Uhr | 0,530 | 0,572 (St. 3742) + 8 
4 | 25. 9.43 | 10—16 Uhr | 0,552 | 0,590 (St. 3742) | +10 


Werte sind offenbar auf die verhältnismäßig geringe Lichtmenge, die 
den Blättern während des 4stündigen Versuches zur Verfügung stand, 
zurückzuführen. Er wurde bei offener Bewölkung durchgeführt, und 
zur Vermeidung zu großer Wasserverluste der Blätter mußten die 
Schalen zeitweilig mit Glas abgedeckt werden. Wenn auch den Ergeb- 
nissen aus diesen Gründen kein großes Gewicht beigemessen werden 
darf, so deuten sie doch an, daß die Tetraploiden sicherlich nicht 
schwächer, sondern eher stärker assimilieren als die Diploiden. Die 
geringere Stoffproduktion und die niedrigeren Kohlenhydratgehalte sind 
also wahrscheinlich nicht durch eine Herabsetzung der Assimilations- 
fähigkeit bedingt. 

2. Die Atmungsintensität. Es wurden insgesamt 4 Versuche mit je 
2mal 50 Blättern durchgeführt, die ersten beiden während einer Schön- 
wetter- und die anderen während einer Regenperiode. Es standen also 
offenbar einmal kohlenhydratreiche und das andere Mal kohlenhydrat- 
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arme Blatter zur Verfiigung. Das Vergleichsmaterial, das fiir die genaue 
Ermittlung des Kohlenhydratgehaltes vor und nach dem Versuch vor- 
gesehen war, ist leider verlorengegangen, bevor es analysiert werden 
konnte. Wir haben als Bezugsgröße die Trockensubstanz gewählt, doch 
ändert sich am Ergebnis grundsätzlich nichts, wenn man auf Frisch- 
substanz oder Oberfläche bezieht. Die Oberfläche ist in diesem Fall als 
Bezugsgröße aber ungeeignet, da die zu vergleichenden Blätter ver- 
schiedene Dicke besitzen. 

In allen 4 Versuchen schieden die Tetraploiden mehr CO, aus, und 
zwar um 15 und 21 bzw. 8 und 10%. Die Tetraploiden atmen demnach 
stärker als die Diploiden 
keineswegs besitzen sie 
eine geringere Atmungs- 


Tabelle 16. Transpirationsversuche. Gramm 
transpiriertes Wasser/100 cm? Blattfläche!. 














intensität (Tabelle 15). | | | Difterenz 
. . Nr. Dauer | an | 4n in % 

3. Die Transpira- | | | von 2n 

tion. In den insgesamt T 

4 durchgeführten Ver- 1 | 24. 8. 43 12,24 14,57 (St. 3742) | + 15,8 

mon Bebe di de 2 | 27. 8. 43 |. 18,62 | 19,58 (St. 3422) | + 5,1 

suchen haben die tetra- 3 | 30. 8.43 | 15,60 | 17,97 (St. 4122) | +15,2 

ploiden 5—16% mehr 4| 3.9.43 | 14,81 17,00 (St. 3742)| +14,8 


Wasser ausgeschieden 1 Die Dauer der einzelnen Versuche ist aus den 
als die Diploiden (Ta- verbliebenen Unterlagen nicht mehr zu ersehen. 
belle 16). Die morpho- 

logischen und anatomischen Besonderheiten der Blätter von Datura- 
Polyploiden setzen also die Transpiration nicht herab, sondern begün- 
stigen sie sogar etwas. Da infolge des relativ größeren Wurzelsystems 
die Wasseraufnahme erleichtert sein dürfte, ist anzunehmen, daß auch 
die 4n-Pflanzen stärker transpirieren als die 2n-Pflanzen. 

4. Argininbestimmungen. Alkaloidbildung in isolierten Wurzelspitzen. 
Wenn man fragt, wie die höhere Alkaloidkonzentration in den Zellen der 
Tetraploiden zustande kommt, so wird man zuhächst zu prüfen haben, 
ob ein direkter Zusammenhang zwischen der Vermehrung von Zellkern- 
substanz und Alkaloid besteht. 

Zu den Baustoffen des Zellkernes gehören die Nukleoproteide, für 
die unter anderem ein höherer Gehalt an basischen Aminosäuren charak- 
teristisch ist. Eine dieser Aminosäuren, das Arginin, kann nach den 
Vorstellungen von ROBINSON (17) als die Muttersubstanz der Tropa- 
basen aufgefaßt werden. Danach könnte man die Tropabasen für Pro- 
dukte des Kernstoffwechsels halten. Wir haben mit den gegen Kriegs- 
ende durchgeführten Untersuchungen noch nicht entscheiden können, 
ob diese Hypothese zutrifft. Nach unseren Ergebnissen unterscheiden 
sich tetraploide und diploide Gewebe nicht im Arginingehalt, wenn 
man auf Trockensubstanz bezieht. Die Trockensubstanz ist aber eine 
zweifelhafte Bezugsgröße, wenn es darauf ankommt, feine Differenzen 
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festzustellen, da offenbar noch andere Unterschiede in der chemischen 
Zusammensetzung von Tetra- und Diploiden vorliegen. Noch weniger 
kommen die anderen üblichen Bezugsgrößen wie Frischsubstanz, Ober- 
fläche oder Rohfaser in Frage. Gewebekulturen mit Wurzelspitzen und 
Sproßteilen auf Nährlösung mit und ohne Arginin haben kein eindeutiges 
Ergebnis erbracht: Sproßteile bildeten kein Alkaloid, während in den 
Wurzelkulturen wohl eine mit dem Wachstum konform gehendeAlkaloid- 
zunahme zu erkennen war, aber keinerlei Unterschied zwischen tetra- 
und diploidem Gewebe und keinerlei Abhängigkeit vom Arginingehalt 
des Nährbodens. Als Nährlösung wurde die von WHITE (4) abgewandelte 
UsPenski-Lüsung mit 2% Zucker, der in einem Fall 0,01% Arginin- 
hydrochlorid zugesetzt war, benutzt. Zur Bestimmung der äußerst 
geringen Alkaloidmengen diente die in Anlehnung an ALLPORT und 
Witson entwickelte kolorimetrische Mikromethode. Die Wurzelspitzen 
stammten von Datura-Keimlingen und von älteren in Wurzelkästen 


angezogenen Pflanzen. 


III. Besprechung der Ergebnisse. 


Die Genomverdoppelung löst bei Datura tatula eine große Zahl von 
Polyploidie-Effekten aus. Mit den vorliegenden Untersuchungen werden 
Besonderheiten der morphologischen und anatomischen Struktur, des 
Ertrages, der Fertilität, der chemischen Zusammensetzung und der 
stoffwechselphysiologischen Leistungen herausgestellt: Die Zahl und 
Länge der Seitenzweige ist bei den Tetraploiden verringert, ebenso die 
Anzahl der Blätter je Pflanze. Die Blattlamina ist breiter und größer, 
außerdem ist sie verdickt und stark gewellt. Diese morphologischen 
Besonderheiten bedingen den abweichenden Habitus der Tetraploiden, 
ihre niedrige und buschige Wuchsform. Das Volumen der Zellen ist 
vergrößert und die Zahl der Spaltöffnungen je Flächeneinheit reduziert. 
Die tetraploiden Pflanzen sind weniger ertragreich, d.h. sie produzieren 
weniger Masse als die Diploiden. Von dieser Ertragsminderung sind alle 
Organe der Pflanze betroffen, doch ist ihr Ausmaß bei den einzelnen 
Organen verschieden. So wird das Verhältnis Wurzel/Sproß durch die 
Genomverdoppelung zugunsten der Wurzel verschoben. Die Tetra- 
ploiden bilden weniger Früchte und Blüten, und die Früchte sind kleiner 
und enthalten weniger, aber größere Samen. Der Alkaloidgehalt ist in 
allen Organen vermehrt, besonders stark in den Blättern, die auch, 
die höheren Alkaloiderträge bringen. In den Blättern der Tetraploiden 
wurden weniger lösliche Kohlenhydrate und weniger Stärke, aber mehr 
Mineralstoffe gefunden. Assimilations-, Atmungs- und Transpirations- 
intensität sind nach den vorliegenden Ergebnissen bei den Tetraploiden 


gesteigert. 
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Viele dieser Effekte sind bereits bekannt. So haben insbesondere die 
morphologischen Untersuchungen und auch die anatomischen Beobach- 
tungen keine neuen Befunde und Gesichtspunkte erbracht. Auch die 
Ertragsminderung und die Herabsetzung der Fertilität sind bekannte 
Folgeerscheinungen der Polyploidisierung. Die Organvergrößerung wird 
als eine Folge der Zellvergrößerung aufgefaßt, und das geringere Wachs- 
tum und die damit einhergehende Ertragsminderung führt man auf 
einen langsameren Ablauf der Zellteilungen zurück. Wie die Unter- 
suchung der einzelnen Organe gezeigt hat, ist nun aber die Entwicklung 
der Tetraploiden nicht genau das verkleinerte Abbild der Diploiden. 
Der durch die Polyploidisierung hervorgerufene Zustand wirkt sich auch 
auf den Differenzierungsprozeß aus und bewirkt in diesem Fall, daß 
kürzere Achsen, weniger Verzweigungen, ein relativ größeres Wurzel- 
system usw. gebildet werden. Die Ursachen der stark verminderten 
Fertilität sieht man in der Regel in cytologischen Störungen, die bei der 
Reduktionsteilung und bei der Befruchtung auftreten. Es liegt auf der 
Hand, daß diese „direkteren‘“ Folgen der Polyploidisierung sekundäre 
Erscheinungen auslösen. 

Als eine unmittelbare Folge der Genomverdoppelung glaubten wir 
zunächst auch die Erhöhung des Alkaloidgehaltes bei den Tetraploiden 
auffassen zu müssen, zumal die ersten Analysen Werte ergaben, die etwa 
einer Verdoppelung des Alkaloidgehaltes entsprachen. Dieser Befund 
schien anzudeuten, daß die Tropabasen Produkte des Kernstoffwechsels, 
und zwar Umwandlungsprodukte des im Kerneiweiß reichlich ent- 
haltenen Arginins darstellen. Vergleichende Argininbestimmungen in 
tetra- und diploidem Gewebe haben jedoch diese Vermutung nicht 
stützen können. Sie ergaben keinerlei Unterschiede im Arginingehalt. 
Diese Versuche schließen aber nicht aus, daß sich die vermutlich geringen 
Differenzen dem Nachweis entzogen haben, zumal auch keine befrie- 
digende Bezugsgröße gefunden werden konnte. Wir haben deshalb 
weiter geprüft, ob die nach den Untersuchungen von MoTHEs und 
KRETSCHMER (13) zu erwartende Alkaloidbildung in isolierten wachsen- 
den Wurzeln bei Tetraploiden und Diploiden unterschiedlich verläuft und 
eine Abhängigkeit vom Arginingehalt der Nährlösung festzustellen ist, 
fanden aber keine Anhaltspunkte dafür, daß die Intensität der Alkaloid- 
bildung von der Zahlder Genome abhängt, und auch die Anwesenheit 
von Arginin hatte in unseren Versuchen keinen Einfluß darauf. Es kann 
sich aber auch hier um sehr kleine Unterschiede handeln, deren Erfassung 
die von uns angewandte, noch mit, Mängeln behaftete Mikromethode 
nicht erlaubte. Die Arbeitshypothese, die eine Entstehung der Alkaloide 
im Kernstoffwechsel annimmt, kann aus diesen Gründen noch nicht 
als widerlegt gelten. Die geplanten weiteren Versuche, die eine Ent- 
scheidung herbeiführen sollten, konnten infolge der Kriegsereignisse 
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nicht in Angriff genommen werden, und auch späterhin bot sich keine 
Mögliehkeit dazu. Diese Versuche haben aber die Aufmerksamkeit auf 
die Wurzel gelenkt und zu neuen Gesichtspunkten geführt. Nach 
MoTHes und Hieke (12) sowie Dawson (3), Moskov und SMIRNOVA (11) 
werden die Alkaloide überwiegend, wenn nicht ausschließlich in der 
Wurzel gebildet und von dieser aus mit dem aufsteigenden Saftstrom 
den oberirdischen Organen zugeführt. Bei der Herausarbeitung der mor- 
phologischen Unterschiede hatte sich ergeben. daß die Tetraploiden ein 
relativ größeres Wurzelsystem ausbilden. Das Verhältnis Wurzel/Sproß 
ist bei ihnen maximal 1:6, bei den Diploiden aber nur 1:12. Das 
in der Wurzel gebildete Alkaloid verteilt sich bei den Tetraploiden also 
auf eine relativ kleinere oberirdische Stoffmasse und bewirkt die be- 
obachtete höhere Alkaloidkonzentration. Die Steigerung des Alkaloid- 
gehaltes infolge Polyploidisierung wäre demnach eine sekundäre Er- 
scheinung, hervorgerufen durch die Abänderung des Verhältnisses 
Wurzel/Sproß, die als primärer Polyploidie-Effekt festzustellen ist, wobei 
die Bezeichnung primär nur bedeutet, daß es sich um das erste erkenn- 
bare Glied der Kausalkette Genomverdoppelung-Alkaloidvermehrung 
handelt. Der geringere Sproßanteil der Tetraploiden kommt hauptsäch- 
lich durch die Verkürzung der Achsen und den niedrigeren Fruchtertrag 
zustande. Insofern ist der gesteigerte Alkaloidgehalt der Tetraploiden 
zum Teil die Folge ihrer verminderten Fertilität. 

Da die Alkaloide mit dem Transpirationsstrom wandern, erklärt sich 
ihre Anhäufung in den Transpirationsorganen, den Blättern. Auch die 
verhältnismäßig hohen Gehalte der Früchte lassen sich auf dieser 
Grundlage erklären: Die für die Fruchtbildung notwendigen Stoffe wer- 
den aus den Blättern zugeleitet. Mit diesen aber strömen die in den 
Blättern reichlich vorhandenen Alkaloide ein und häufen sich in den 
Früchten an. SANDFORT (19) und wir selbst haben bei feuchtem Wetter 
eine Abnahme des Alkaloidgehaltes der Blätter beobachten können. Die 
Auswaschung von Alkaloid ist sicherlich nicht die alleinige Ursache 
dieser Erscheinung. Bei regnerischem Wetter ist die Transpiration ge- 
hemmt, damit aber auch die Einwanderung von Alkaloid in die ober- 
irdischen Organe, nicht, oder nicht im gleichen Maß behindert ist die 
Wanderung von Assimilaten in die wachsenden Früchte. 

Die Früchte kommen als Bildungsstätten der Alkaloide nicht in 
Frage, da die vorliegenden Ergebnisse keine Beziehungen zwischen 
Frucht- und Alkaloidertrag erkennen lassen: Der Alkaloidertrag nimmt 
mit zunehmendem Fruchtertrag nicht zu. Für einen nebenherlaufenden 
Alkaloidabbau ergaben sich keine Anhaltspunkte und auch der Rück- 
gang des Alkaloidertrages gegen Ende der Vegetationsperiode hat wahr- 
scheinlich nichts mit einem Abbau zu tun, sondern ist die Folge von 
Alkaloidauswaschung und Blattfall. 
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Die Theorie von der Entstehung der Alkaloide in der Wurzel erklärt 
also alle Befunde über den Alkaloidgehalt, und in Verbindung mit der 
Feststellung eines vergrößerten Wurzelsystems bei den Tetraploiden 
macht sie auch deren gesteigerten Alkaloidgehalt verständlich. Alle 
bisherigen Feststellungen, die die Alkaloidbildung in die Blätter oder 
in die Vegetationspunkte verlegen, befriedigen nicht, da sie viele Befunde 
nicht erklären können, und schon die vielen Widersprüche früherer 
Untersuchungen wiesen darauf hin, daß ein sehr wesentlicher Faktor 
des Alkaloidstoffwechsels noch unbekannt war. In diesem Sinn bedeuten 
unsere Ergebnisse eine Bestätigung dieser neuen Theorie. 

Der auf dem Feld durchgeführte Düngungsversuch ließ erkennen, 
daß der Alkaloidgehalt von der Nährstoffversorgung kaum beeinflußt 
wird. Wir haben auch Datura-Pflanzen in Mitscherlich-Gefäßen und 
Wurzelkästen kultiviert, um unter anderem Aufschluß über den Bildungs- 
ort innerhalb der Wurzel zu erhalten. In allen diesen Fällen lag der 
Alkaloidgehalt so extrem niedrig, daß er mit unserer doch immerhin sehr 
empfindlichen Methode kaum erfaßt werden konnte. Das war auch bei 
bester Nährstoffversorgung der Fall und in großen Wurzelkästen (11/, n 
hoch), die ein kräftiges Wachstum der Wurzel ermöglichten. Die Alkaloid- 
produktion hängt also offenbar noch von Bedingungen ab, die in diesen 
Versuchen nicht erfüllt waren. Wir hatten geplant, verschiedene Boden- 
arten zu prüfen und vor allem auch die Bodenflora zu berücksichtigen. 
Alle Pflanzen dieser Versuche zeigen eine sehr üppige oberirdische 
Entwicklung, während, möglicherweise infolge räumlicher Beengung 
oder zu günstiger Bedingungen des Wasser- und Nährstofferwerbs, 
das Wurzelsystem doch nicht entsprechend ausgebildet war. Eine 
Aufarbeitung der Versuche unter diesen Gesichtspunkten war leider 
nicht mehr möglich. Andererseits wurden im ersten Jahr extrem hohe 
Werte gefunden, für die Blätter diploider Pflanzen rund 0,5 und die 
Blätter von Tetraploiden bis zu 1,0%, und zwar von Pflanzen, die im 
Gewächshaus angezogen und später im Mistbeet weiter kultiviert worden 
waren. Diese Pflanzen waren im Vergleich zu dem später untersuchten 
Freilandmaterial kleiner. Die Tetraploiden zeigten die äußerlich wahr- 
nehmbaren Polyploidie-Merkmale besonders ausgeprägt. 

Unsere Befunde über den erhöhten Alkaloidgehalt bei den poly- 
ploiden Datura-Stämmen sind inzwischen bestätigt worden. Rowsen (16) 
konnte bei Datura und darüber hinaus bei Atropa- und Hyoscyamus- 
Arten einen Anstieg des Alkaloidgehaltes in den Blättern als Folge der 
Polyploidisierung durch Colchicinbehandlung feststellen. Von dem An- 
stieg sind Hyoscyamin und Scopolamin (Hyoscin), wie die gleich- 
bleibende prozentische Zusammensetzung zeigt, im gleichen Ausmaß 
betroffen. Über einen gesteigerten Alkaloidgehalt in autotetraploiden 
Stämmen von Atropa Belladonna und allotetraploiden Formen von 
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Nicotiana hatten bereits vorher SZOMOLANYI (24) bzw. Kostorr (8) 
berichtet. 

Aus dem schwächeren Wuchs und dem größeren Zellvolumen ist zu 
ersehen, daß auch die Datura-Tetraploiden aus weniger Zellen aufgebaut 
sind und die Folge der Zellteilungen verlangsamt sein muß. Wie kommt 
dieser Effekt, der auf das engste mit der praktisch so wichtigen Ertrags- 
minderung verbunden ist, zustande? Die geringeren Kohlenhydrat- 
gehalte, die wir für die Blätter der Tetraploiden ermitteln konnten, 
deuten auf Besonderheiten des Kohlenhydratstoffwechsels hin. Die 
Untersuchung der Assimilationsintensität hat ergeben, daß diese bei 
den Tetraploiden nicht geschwächt, sondern sicherlich sogar verstärkt 
ist. Die Assimilationsintensität vermag also die niedrigeren Kohlen- 
hydratgehalte der Tetraploiden nicht zu erklären. Bei den Atmungs- 
versuchen stellte sich heraus, daß die Blätter der Tetraploiden eine 
größere Atmungsintensität zeigen. Diese intensivere Atmung könnte 
natürlich die niedrigeren Kohlenhydratgehalte und die schwächere Stoff- 
produktion der Tetraploiden erklären. Die Genomvermehrung hätte 
also bei Datura einen Zustand zur Folge, der durch einen intensiveren 
Stoffwechsel gekennzeichnet ist, und zwar des aufbauenden als auch des 
abbauenden, deren Intensitäten sich so zueinander verhalten, daß sich 
eine ungünstigere Kohlenhydratbilanz und eine Ertragsminderung dabei 
ergibt. Die Vergrößerung des Zellvolumens hat eine relative Verkleine- 
rung der Plasmaoberfläche zur Folge, wenn man darunter den nach 
außen, an die Membran grenzenden Bezirk des Cytoplasmas versteht. 
Diese Erscheinung könnte für den Verkehr mit der Umgebung, mit den 
Nachbarzellen usw., sehr wohl von Bedeutung sein. Es ist also das 
Verhältnis innere/äußere Oberfläche verschoben, wodurch es gu einem 
„Mißverhältnis‘‘ zwischen der Gesamtheit der an die innere Struktur 
gebundenen Vorgänge und den von der Zelloberfläche bestimmten 
Verbindungswegen mit der Umgebung kommt. Auch das Kernvolumen 
und die Kernplasmarelation dürften bei den Datura-Tetraploiden ver- 

‚ändert sein. Es ist verständlich, daß davon nachhaltige Wirkungen auf 
den Stoffwechsel und die Leistungen der Zelle ausgehen können. 

Eine Begünstigung des Stoffwechsels ist auch von seiten der Tran- 

spiration zu erwarten. Die morphologischen und anatomischen Be- 
sonderheiten der Blätter von tetraploiden Datura-Pflanzen hemmen die 
Transpiration nicht, sondern begünstigen sie. In Verbindung mit der 
Pflanze transpirieren die Blätter sicherlich wesentlich stärker, da sich 
das relativ größere Wurzelsystem der Tetraploiden fördernd auswirken 
muß. Diese intensivere Transpiration in Verbindung mit dem stärker 
ausgebildeten Wurzelsystem muß auch als die Ursache der höheren 
Aschegehalte angesprochen werden. Es wurde beobachtet, daß die 

Tetraploiden ihre Blätter später abwerfen. Auch diese Erscheinung 
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könnte eine stärkere Anhäufung von Mineralstoffen bewirken. Aus 
Arbeiten von MorıscH (10) und anderen Autoren ist bekannt, daß der 
Aschegehalt mit dem Blattalter zunimmt. Zur Zeit der Fruchtreife 
wird bekanntlich das Blattsystem der Pflanzen stark beansprucht, bei 
den Tetraploiden aber offenbar weniger, da eine geringere Zahl von 
Früchten ernährt werden muß als bei den Diploiden. 

Die Ergebnisse der physiologischen Versuche schließen indessen die 
Möglichkeit nicht aus, daß die Unterschiede in der Assimilations-, 
Atmungs- und Transpirationsintensität eine Folge der langsameren 
Entwicklung der Tetraploiden sind und dadurch zustande kommen, 
daß verschieden alte Blätter, verschiedene physiologische Zustände mit- 
einander verglichen werden. Untersuchungen über die Abhängigkeit. dieser 
physiologischen Vorgänge vom Blattalter, die eine Klärung dieser Frage 
erwarten lassen, konnten ebenfalls nicht mehr durchgeführt werden. 

Eine Reihe von Beobachtungen deutet darauf hin, daß bei den 
Tetraploiden häufiger cytologische Störungen vorkommen, und zwar 
bei der Bildung der Geschlechtszellen, aber auch bei der Befruchtung. 
Es liegt nahe, die geringere Fertilität auf Ursachen dieser Art zurück- 
zuführen. Aus diesen Gründen werden weniger Samen gebildet und 
bleiben in der Regel die Früchte klein. Wenn die ,,Attraktionspunkte“ 
für die Nährstoffe, welche die sich entwickelnden Samen darstellen, 
fehlen, unterbleibt auch der Stofftransport in die Früchte. Ein Mangel 
an Nährstoffen scheint trotz der geringen Kohlenhydratgehalte der 
Blätter nicht vorzuliegen; denn das samennahe Gewebe der Fruchtwand 
enthält bei den Tetraploiden mehr Nährstoffe als bei den Diploiden. 
Wenn eine Herabsetzung der Permeabilität bei den Tetraploiden vor- 
liegt, wie z. B. ScHwAntTz (21) annimmt, so kann dadurch natürlich 

ine Behinderung des Assimilattransportes bewirkt werden. Diese ist 
ıber offenbar bei unserem Material nicht ausreichend, um die geringere 
Fertilität bewirken und erklären zu können. 

Die Polyploidie-Effekte sind bei den einzelnen tetraploiden Stämmen 
verschieden ausgeprägt. Zwischen den Stämmen bestehen offenbar 
genetische Unterschiede, die auch für die Ausprägung der tetraploiden 
Merkmale verantwortlich zu machen sind. Damit wird bestätigt, daß 
der Erfolg der Polyploidisierung mit von der genetischen Beschaffenheit 
des Ausgangsmaterials abhängt, daß es mit anderen Worten darauf 
ankommt, welche Gene verdoppelt werden [ PIRSCOHLE (15)]. Genauere 
Aussagen erlauben diese Versuche aber nicht. Dafür wäre bis auf die 
Genomzahl genetisch identisches Material erforderlich. Ganz aus dem 
Rahmen fällt der Stamm 3310, der aber, wie schon betont, nicht mit 
der Inermis-Kontrolle verglichen werden darf, aber auch nicht wegen zu 
großer genetischer Unterschiede mit dem bestachelten diploiden Stamm, 
der im Düngungsversuch mitangebaut wurde. 








62 WILHELM Ruporr und PAUL SCHWARZE: 


Welche praktische Bedeutung kommt dem erhöhten Alkaloidgehalt 
der Tetraploiden zu, d. h. sind bei einem Anbau der tetraploiden Stämme 
größere Alkaloiderträge zu erzielen? Da Datura tatula eine Blattdroge 
‘ist, hat man zu fragen, ob die Blatternte bei den Tetraploiden höhere 
Alkaloiderträge bringt als bei den Diploiden. Wie die Zahlen zeigen, 
ergeben sich trotz des geringeren Ertrages an Blattmasse in der Tat 
Mehrausbeuten, und zwar von 52—174%. In Wirklichkeit sind noch 
größere Erträge zu erzielen, da die Tetraploiden weniger wüchsig sind 
und deshalb enger gepflanzt werden können als die Diploiden. Die 
Tetraploiden sind also im Hinblick auf die Nutzung als Blattdroge den 
Diploiden überlegen, da sie auf der Flächeneinheit mehr Alkaloid pro- 
duzieren. Sie liefern aber auch eine Droge mit höherem Alkaloidgehalt, 
was für die technische Aufarbeitung, die Gewinnung der Basen, von 
Vorteil ist. Die Polyploidisierung hat also direkt zu praktisch wert- 
vollen Nutzpflanzen geführt, ein seltener Fall; denn erfahrungsgemäß 
gelangt man auf diesem Weg meist zu Abänderungen, die bestenfalls 
gleichgültig sind, häufig sich aber ungünstig für die Pflanze auswirken 
oder ihren Wert als Nutzpflanze herabsetzen. Andere Merkmale, der 
Gesamtertrag und die Fertilität z. B., sind ja auch im ungünstigen Sinn 
verändert worden. Die Bedeutung der Neuzüchtungen ist durch die 
Zeitverhältnisse insofern geschmälert worden, als die Beschaffung von 
Atropin und Scopolamin liefernden Drogen neuerdings keine Schwierig- 
keiten mehr bereitet. Es dürften aber alkaloidreiche Zuchtsorten auch 
für die derzeitigen Erzeugungsländer der Droge von Bedeutung sein. 
Noch leistungsfähigere Sorten sind zu erwarten, wenn man Pflanzen 
polyploidisiert, die bereits im diploiden Zustand die Nutzeigenschaften 
in guter Ausprägung zeigen. 

Auch die Stengel erbringen, wie die Zahlen zeigen, bedeutende 
Alkaloiderträge, vor allem bei den am 4.8. geernteten Pflanzen. Die 
Blätter von 100 Pflanzen liefern rund 2g Alkaloid, die Stengel aber 
nahezu 6 g, und zwar bei den Diploiden, während die Unterschiede bei 
den Tetraploiden etwas geringer sind. Der Verwertung der Stengel 
stehen aber der geringe Alkaloidgehalt und ihre starke Verholzung 
entgegen, welche die technische Verarbeitung erschweren. Doch stellen 
die Stengel eine namhafte Alkaloidquelle dar, deren Erschließung durch 
Entwicklung eines rationellen Darstellungsverfahrens einen großen 
Gewinn bedeuten würde. 


Zusammenfassung. 
Wie bei anderen Pflanzen löst auch bei Datura tatula die Genom- 
verdoppelung eine Reihe von Polyploidie-Effekten aus. 
Die Zahl und Länge der Seitenzweige ist bei den Tetraploiden ver- 
ringert, ebenso die Anzahl der Blätter je Pflanze. Die Blattlamina ist 
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größer und breiter, weiterhin ist sie verdickt und stärker gewellt. Diese 
morphologischen Eigentümlichkeiten bedingen den besonderen Habitus 
der Tetraploiden, ihre niedrige und buschige Wuchsform. 

Das Volumen. der Zellen. ist vergrößert und die Zahl der Spalt- 
öffnungen je Flächeneinheit reduziert. 

Die tetraploiden Pflanzen produzieren weniger Masse als die diplo- 
iden. Von dieser Ertragsminderung sind jedoch die einzelnen Organe 
verschieden stark betroffen. So wird das Verhältnis Wurzel/Sproß durch 
die Genomvermehrung zugunsten der Wurzel verschoben. 

Die Tetraploiden bilden weniger Blüten und Früchte. Diese sind 
erheblich kleiner und enthalten weniger, aber größere Samen. 

Der Alkaloidgehalt ist in allen Organen vermehrt, am stärksten in 
den Blättern, die auch die höheren Alkaloiderträge bringen. In den 
Blättern der Tetraploiden sind weniger lösliche Kohlenhydrate und 
Stärke, aber mehr Mineralstoffe enthalten. 

Die Assimilations-, Atmungs- und Transpirationsintensität ist nach 
den vorliegenden Ergebnissen bei den Tetraploiden gesteigert. 

Die naheliegende Arbeitshypethese, die einen direkten Zusammen- 
hang zwischen Alkaloid- und Genomvermehrung annimmt, also das 
Alkaloid als Produkt des Kernstoffwechsels auffaßt, hat sich nicht 
beweisen lassen: Diploides und tetraploides Gewebe unterscheiden sich 
nicht im Gehalt an Arginin, der vermutlichen, im Kern reichlich ent- 
haltenen Muttersubstanz der Tropabasen, und das Alkaloidbildungs- 
vermögen von isolierten wachsenden Datura-Wurzeln hängt nicht vom 
Arginingehalt des Nährbodens ab. Eine zwanglose Erklärung des er- 
höhten Alkaloidgehaltes ergibt sich aber, wenn man die bei den Tetra- 
ploiden vorliegende relative Vergrößerung des Wurzelsystems mit der 
von MoTHEs und HiıEKE sowie anderen Autoren entwickelten Vor- 
stellung in Verbindung bringt, daß die Alkaloide in der Wurzel gebildet 
werden und mit dem aufsteigenden Saftstrom in die oberirdischen 
Organe gelangen: Das in der Wurzel gebildete Alkaloid verteilt sich 
bei den Tetraploiden auf eine kleinere oberirdische Stoffmasse und 
bewirkt die beobachtete höhere Konzentration. 

Die geringere Stoffproduktion ist vermutlich die Folge einer nach 
der Seite der Atmung verschobenen Stoffbilanz, die ihrerseits auf 
„Störungen“ der Zellfunktionen, ausgelöst durch den polyploiden Zu- 
stand, zurückgeht. 

Störungen bei der Reduktionsteilung und Befruchtung, nicht aber 
mangelhafte Ernährung der Samen infolge Behinderung der Assimilat- 
zuleitung nach den wachsenden Früchten sind offenbar die Ursachen für 
die herabgesetzte Fertilität der Tetraploiden. 

Die unterschiedliche Ausprägung der Polyploidiemerkmale bei den 
einzelnen tetraploiden Stämmen bestätigt den schon von anderen 
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Autoren mitgeteilten Befund. daß der Erfolg der Polyploidisierung von 
der genetischen Beschaffenheit des Ausgangsmaterials abhängt. 

Nach den Ergebnissen des Düngungsversuches reagieren die Tetra- 
ploiden auf unterschiedliche Nährstoffversorgung im gleichen Sinn, sind 
aber den Diploiden in der Ausnutzung der Bodensalze etwas unterlegen. 

Die Tetraploiden lieferten im Feldversuch trotz geringerer Blatt- 
masse Alkaloidmehrerträge von 52—174%. Bei engerer Pflanzung, die 
der geringere Wuchs gestatten würde, sind noch höhere Erträge zu 
erwarten. 
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BEZIEHUNGEN ZWISCHEN BLUTUNG UND GUTTATION 
BEI ZEA MAYS. 


Von 
Karu Hönn. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 13. November 1950.) 


I. Problemstellung. 


Man kann die passive Guttation nach FREY-WyssLiNG (1935, S. 229) 
als das Resultat mangelhafter Korrelation zwischen Wurzel und Blatt 
auffassen, insofern die Wurzeln auch bei verminderter Transpiration 
gewissermaßen unbekümmert um das Bedürfnis der Blätter Wasser in 
den Sproß hineinpumpen. Dieser Mangel an Korrelation im Sinne des 
Fehlens eines Regulationsmechanismus in der Wurzel selbst ist aller- 
dings allein auf die Wasserversorgung zu beschränken, falls wir die 
biologische Bedeutung der Guttation in der Aufgabe sehen, den akro- 
petalen Nährstoffstrom bei mangelnder Transpiration bis zu einem ge- 
wissen Grade aufrecht zu erhalten (Hör, 1950). Die Hydathoden 
können in diesem Falle nicht einfach die Aufgabe von ,,AblaBventilen‘ 
für überschüssig angeliefertes Wasser haben. Auf Grund der anatomi- 
schen Verhältnisse und des Drüsencharakters aktiver Hydathaden ist 
bei diesen von vornherein eine größere Unabhängigkeit des Guttations- 
geschehens von entsprechender Blutung zu erwarten. Dies sowohl hin- 
sichtlich der Ausscheidungsintensität als auch der stofflichen Qualitäten 
des Exsudats. Soll aber der Guttation generell vorstehend bezeichnete 
Bedeutung zukommen, so muß ihr auch bei Pflanzen mit einfachsten. 
sogar epithemlosen Wasserspalten eine gewisse Eigengesetzlichkeit so- 
wohl hinsichtlich der Intensität als auch der stofflichen Qualitäten des 
Fxsudats gegenüber dem Blutungsausfluß zukommen. Leider liegen in 
dieser Richtung nur wenige quantitative Untersuchungen vor. Die 
aufschlußreichste Arbeit einer vergleichenden Analyse des Blutungs- 
und Guttationssekrets einiger Pflanzen mit Epithemhydathoden von 
SCHARDAKOFF (1928) wird zumeist nach KostytscHEW-WENT (1931) 
zitiert, da sie im Original nur schwer zugänglich ist. Neuere Bestim- 
mungen des Säuregrades, der elektrischen Leitfähigkeit, des Trocken- 
gewichts und Aschegehalts im Blutungssaft liegen von SPEIDEL (1939 
S. 88) vor. 

Ziel vorliegender Untersuchung ist es, quantitative Beziehungen fest 
zustellen zwischen Intensität und stofflichem Gehalt des Exsudats fiir 
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einander entsprechende Guttations- und Blutungsexkretion an jungen 
Pflanzen mit einfachen Wasserspalten (Zea Mays). 

Besonders starke Guttationsfähigkeit kennzeichnet das Stadium 
stärksten pflanzlichen Wachstums. Zur Klärung der Frage, ob auch die 
Konzentration des Guttationsrekrets an gelösten Stoffen Rückschlüsse 
auf den Entwicklungszustand der Pflanze zuläßt, werden vergleichende 
Analysen des Guttationswassers junger und älterer Pflanzen durch- 
geführt. 


II. Methode und Material. 

Die Hauptschwierigkeit der Untersuchungen liegt zweifellos in der 
stark individuellen Verschiedenheit von Guttation und Blutung selbst | 
bei Pflanzen identischer Abkunft und Aufzucht. Auf diese Unterschied- 
lichkeiten haben unter anderen Hryr (1933, S. 313) und Speiper (1939, 
S.67,73) nachdrücklich hingewiesen. GATMANXN (1938, S.398) spricht von 
launischer Guttation der Kartoffeln. Die Ursachen hierfür liegen sicher 
sowohl in der Pflanze selbst als auch in Umweltfaktoren, z. B. solchen, 
die schon vor dem Versuch eingewirkt haben. Um durch Mittelwerts- 
bildung von diesen individuellen Differenzen möglichst unabhängig zu 
sein, wurde zu jedem Versuch eine experimentell festgestellte hin- 
reichend große Zahl von Pflanzen herangezogen. Kurzrhythmische 
Schwankungen (HEIMANN, 1949; ScHmipt, 1930; Encer, 1943; Hey, 
1933; SpeıperL, 1939) wurden durch eine möglichst über die Perioden- 
zeit im allgemeinen auf 20—24 Std ausgedehnte Versuchsdauer eli- 
miniert. Dadurch ergab sich eine größere Genauigkeit der Meßwerte, 
zumal mangels subtil arbeitender komplizierter Apparaturen (z. B. der 
von Hermann, 1949; SPEIDEL, 1939) mit sehr einfacher Versuchs- 
ausrüstung gearbeitet werden mußte. 

Die zur Untersuchung dienenden im allgemeinen 16 Tage alten Mais- 
sämlinge wurden im Gewächshaus unter Verwendung von 12-cm-Blumen- 
töpfen und gleichartiger Gartenerde als Substrat herangezogen. ‚Jeder 
Topf enthielt 20—30 Pflanzen. Die Töpfe wurden 4—5 Std vor Versuchs- 
beginn in den Arbeitsraum gebracht, wo sie zunächst kurze Zeit zwecks 
Sättigung des Substrats in Wasser von Raumtemperatur (25 -+ 1,0) 
gestellt wurden. Überschüssiges Wasser konnte nach dem Eintauchen bis 
zum Versuchsanfang ablaufen. Durch die auf diese Weise erzielte Wasser- | 
sättigung war ein gleichmäBiger Wassergehalt des Substrats eines jeden 
Topfes gewährleistet. Das Auffangen des Exsudats geschah in einfacher 
Weise dadurch, daB den liegenden, etwas nach vorn geneigten Blumen- 
töpfen ein Becherglas gemäß Abb. 1 vorgelegt wurde. Dieses Auffang- 
gefäB stellte gleichzeitig die feuchte Kammer zur Transpirationsbehinde- 
rung dar. Zwecks Vermeidung von Verdunstung wurde die Ansatzstelle 
Glas-Blumentopf mit feuchtem bandférmigem Filtrierpapier umgeben. 
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Der Blumentopf selbst war ebenfalls von einer feuchten Filtrierpapier- 
manschette umhüllt. Die Feuchthaltung dieser Filtrierpapiere geschah mit- 
tels dochtartiger in einen Wasserbehälter tauchender Filtrierpapierlasche. 

Das Exsudat wurde naeh Beendigung eines Versuchs in Porzellan- 
tiegel gegossen, darin gewogen, getrocknet und geglüht. Ein elektrischer 
Tiegelofen diente zur Veraschung. 

Wenngleich bei scharfer Veraschung nicht nur organische Substanz 
verbrennt, sondern auch eine Zersetzung von Salzen erfolgt, so soll 
dennoch in vorliegender Untersuchung als Mengenmaß der organischen 
Substanz die Differenz des Trocken- und Reinaschegewichtes gelten. 

Die für Blutungsstudien vorgesehenen Pflanzen wurden, um durch 
die Verletzung frei werdende Zellinhaltsstoffe auszuschließen, eine halbe 











Abb. 1. Versuchsanordnung zum Auffangen des Guttations- bzw. Blutungssaftes. 


Stunde vor Untersuchungsbeginn dekapitiert. Der Sehnitt wurde mit 
dem Rasiermesser etwa 3cm über der Erde geführt. 

Um, dem Ziel der Arbeit entsprechend, Aussagen über die während 
des Guttierens herrschende Blutungstendenz mit ihren stofflichen Merk- 
malen gemacht werden können, gibt es 2 Methoden: Bei der ersten 
wird nach vorheriger Abnahme des Guttationswassers anschließend de- 
kapitiert und das Blutungsrekret analysiert. Diese Methode birgt Un- 
sicherheiten in sich, da ‘der physiologische Zustand und die davon 
empfindlich betroffene Exkretionstendenz bei den zeitlich getrennten 
Guttations- und Blutungsphasen stark differieren kann. Die zweite 
Methode sieht gleichzeitige Ablesung von Guttation und Blutung an 
zwei größeren Serien genau gleichartig herangezogener Pflanzen vor. 
Sie wurde zu den Veruchen des Abschnitts III ausschließlich verwendet. 

In Vorversuchen mit steigender Objektzahl wurde ermittelt, wieviel 
Pflanzen zusammengefaßt werden müssen, um damit unter gleichen 
Bedingungen vergleichbare Ausscheidungsmengen zu erhalten. Es ergab 
sich, daß mindestens 3 gleich behandelte Töpfe mit insgesamt 60 oder 
mehr Sämlingen zu einem Teilversuch (Guttation bzw. Blutung) zu- 
sammengeschlossen werden müssen. Gewöhnlich wurden aber je Teil- 
versuch 4 Töpfe mit insgesamt 80—120 Pflanzen eingesetzt. 

Die absolute zur Analyse gelangende Exsudatmenge betrug im all- 
gemeinen zwischen 5 und 30 g. 
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III. Beziehungen zwischen Blutung und Guttation 
bei gleichaltrigen Pflanzen. 


1. Tabellarische Übersicht über die Ergebnisse. 
Tabelle 1. Blutungs- und Guttationswerte verschiedener Pflanzen. 











| | | | B |-@ | me B G BIG 
Nr.| B | @ | BIG | organ |“ organ | organ Asche Asche | Asche 

| | | oo | %/00 | */oo °/00 

| | | } | 
8i © | 4.9 | i. Lae; 5.10 | 0 
2; 5,5 | 9,2 | 0,59 | 112 | 0,04 | 32 | 047 | 016 | 3,03 
3 | 6,4 8,1 | 0,79 | 056 | 0,35 1,6 0,48 | 0,12 4,00 
10 | 9,2 | 8,4 | 1,10 | 1,13 | 0,31 3,64 | 0,77 | 0,20 3,85 
9 14,1 | 13,1 | 1,07 | 0,55 0,17 | 3,2 0,61 0,10 6,23 
1 | 214 | 18,6 | 1,15 | 020 | 0,16 | 1,25 | 0,68 | 0,10 6,71 
4 25,0 | 21,3 | 1,17 | 0,26 | 0,23 1,13 | 0,89 | 0,08 | 11,10 
6. 25,4 | 22,2 | 115 | 1,39 | 0,21 6,6 | 0,88 0,08 | 11,0 
0,72 | 0,12 6,00 | 0,89 0,08 11,1 


5 | 35,0 | 28,5 | 1,23 


Tabelle 2. Blutungs- und Guttationswerte derselben Pflanzen bei 90stündiger 
Versuchsdauer. (Versuch Nr. 6.) 























| B G B/G B G B/G 
Nr.* B G BIG | organ re organ | Asche Asche Asche 

| 10 00 | 100 où 

| 
ı | 254 | 222 | 11 | 1,39 |o2ı | 66 | 0,88 |. 0,08 | 11,00 
2 | 24,2 | 212 | 114 | 1,21 | 0,12 | 10,1 | 0,81 | 0,1 7,35 
3 | 218 | 193 | 1,13 | 0,93 | 0,08 | 11,6 | 0,79 | 0,11 7,18 
4 | 21,0 | 20,2 | 1,04 | 0,77 | 0,10 | 7,7 | 0,85 | 0,14 6,05 
5 | 14,2 | 14,5 | 0,98: | 0,55 | 0,07 7,8 | 0,90 | 0,21 4,28 
6 | 12,3 | 13,2 | 0,93 | 0,61 | 0,06 | 10,2 | 0,94 | 0,27 3,36 
7 | 7,4 | 7,9 | 0,93 | 040 | 0,04 | 10,0 | 0,86 | 0,28 3,06 
8 | 46 | 48 | 0,96 | 0.31 | 0,03 | 103 | 0,73 | 0:30 2,43 
9 | 1,0 | — 0,22 | — 0,78 








* Die Nummern bedeuten die Reihenfolge der 10stündigen Ablesungen. 

B Ausgeschiedenes Blutungswasser in Milligramm je Stunde und Pflanze. 

@ Während der gleichen Zeit ausgeschiedenes Guttationswasser in Milligramm 
je Stunde und Pflanze. 

B/@ Verhältnis B zu @. 

Borgan, @organ Konzentration der im Blutungs- bzw. Guttationswasser ent- 
haltenen organischen Substanz in Milligramm je Liter. 

B/Gorgan, Verhältnis Borgan zu Gorgan- 

B Asehe; @Asche, B/@Asche entsprechend Borgan usw. (s. oben) 

B/Gabsol. Asche Verhältnis der je Stunde und Pflanze ausgeschiedenen Aschen- 
menge im Blutungs- bzw. Guttationswasser (nur in Abb. 3). 


Die Versuche der Tabelle 1 sind nicht chronologisch, sondern in der 
Reihenfolge der Blutungsintensität geordnet. Sie währten mit Unter- 
brechungen von August bis Oktober 1950. Die Dauer der einzelnen 
Versuche betrug aus bereits erwähnten Gründen (S. 66) 20—24 Std, 
mit Ausnahme des Versuchs 6, dessen erster nach 10stündiger Versuchs- 
dauer ermittelter Wert eingesetzt wurde. 
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Die Versuchsumstiinde des Versuchs Nr. 6 (Tabelle 2) unterscheiden 
sich von den soeben erläuterten durch die auf 90 Std ausgedehnte Ver. 
suchszeit (vom 25. 9. 14.40 Uhr bis 29. 9. 8.40 Uhr) bei Auswertung der 
regelmäßig von 10 zu 10 Std abgefangenen Blutungs- und Guttations- 
exkrete. 


2. Das Verhältnis von Blutungs- und Guttationsintensitat. 
Obwohl die in Tabelle 1 zusammengestellten Versuche an verschie- 
denen Tagen und in der Regel mit zu verschiedenen Zeiten ausgesätem 
Pflanzenmaterial angesetzt sind, lassen sie erkennen, daß Blutungs- und 
Guttationsstärken auch bei den mit typischen passiven. Hydathoden 
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Abb. 2. Das Verhältnis von Blutungs- zu Guttationsintensität in Abhängigkeit von der 
Blutungsstärke. 


einfachster Art vefsehenen Maissämlingen nicht proportional sind. Bei 
stärkerer Blutungstendenz tritt die Guttationsleistung hinter die Blu- 
tung zurück, während bei schwacher Blutung die Gutationsintensität 
überwiegt. Deutlich treten diese Verhältnisse in der graphischen Dar- 
stellung von B/@ (Abb. 2*) hervor. Auch Versuch Nr. 6 führt trotz der 
von den bisherigen sehr verschiedenen Versuchsbedingungen (s. oben) 
zu einem ähnlichen Ergebnis (Abb. 2). Es ist bei diesem Versuch aller- 
dings zu bedenken, daß die Blutungstendenz längere Zeit nach der 
Dekapitation von der der intakten Pflanze erheblich abweichen dürfte. 

Der in sämtlichen Versuchen zu beobachtenden verringerten Gut- 
tationsgeschwindigkeit bei zunehmender Blutungstendenz könnte eine 
Erhöhung des Strömungswiderstandes im Gefolge stärkeren Durch- 
flusses zugrunde liegen. 

Bemerkenswert ist ein Parallelversuch zu 9 mit _.nem Wassergehalt 
des Substrats von nur 16% gegenüber dem üblichen Wassergehalt 
von 36%. Unter diesen Umständen ist die Wasserversorgung der 
Pflanze behindert, was sich in einer gänzlichen Unterdrückung der 
Blutung, nicht aber der Guttation, zu erkennen gibt. Auf das entgegen- 
gesetzte Verhalten älterer Pflanzen wird später hingewiesen (S. 72). 


* Sämtliche Kurven, auch die von Guttationsgrößen, sind auf entsprechende 
Blutungsintensitäten bezogen. 
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3. Das Mengenverhältnis der im Blutungssaft bzw. im Guttationswasser 
ausgeschiedenen organischen Substanz. 

Die während der ersten 24 Std ausgeschiedenen Blutungs- und 

Guttationsflüssigkeiten frischer, junger Pflanzen (Tabelle 1) lassen 
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Abb. 3. Absolute und relative - Aschenk tration von Blutungs- und Guttationssaft 
in Abhängigkeit von der Blutungsintensität. 
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Abb. 4. Konzentration des Blutungs- bzw. Guttationssaftes an organischen 
und anorganischen Bestandteilen in Abhängigkeit von der Blutungsstarke. 





hinsichtlich ihres Gehalts an organischen Stoffen keine einwandfreie 
Beziehung zur Blutungs- oder Guttationsstärke erkennen. 

Bei nachlassender Ausscheidung ein und derselben Pflanze (Versuch 
Nr. 6, Tabelle Nr. 2) zeigt sich allerdings sowohl im Blutungswasser als 
auch im Guttationsrekret eine Abnahme des relativen Gehalts an 
organischen Stoffen (Abb. 4). Es dürfte dies die Folge des Nachlassens 
dissimilatorischer Vorgänge in der Wurzel sein. 
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4. Aschengehalt des Blutungs- und Guttationssaftes. 

Die in Abhängigkeit zur Blutungsstärke aufgetragene Kurve des 
relativen Aschengehalts im Blutungssaft (Abb. 3) zeigt einen unregel- 
mäßigen Verlauf, wenngleich allgemein steigende Tendenz bemerkbar 
ist. Im Gegensatz dazu offenbart die Kurve des Verhältnisses der 
Aschenkonzentration von Blutungs- zu Guttationsrekret ansteigenden 
‚Verlauf (B/@ysche, Abb.3). In noch extremerer Weise begegnet uns 
dieselbe Tendenz hinsichtlich der je Zeiteinheit im Blutungs- bzw. 
Guttationsfluß ausgeschiedenen Aschenmengen (Abb. 3, B/G, soi.) 
Bei stärkerer Blutungsintensität treten also die im Guttationsexkret 
ausgeschiedenen anorganischen Bestandteile gegenüber denjenigen des 
Blutungssaftes erheblich zurück, wenngleich die absoluten Mengen 
sezernierter Mineralstoffe mit der Guttationsstärke leicht zunehmen (in 
der graphischen Darstellung nicht berücksichtigt). 

Wenden wir uns nun dem Versuch 6 zu (S. 68f., Tabelle 2, Abb. 4), so 
läßt sich trotz abnehmender Blutung keine deutliche Änderungstendenz 
des Aschengehalts erkennen. Die relative Zunahme der im Guttations- 
wasser enthaltenen Mineralbestandteile ist ausgeprägter als bei den 
bisher besprochenen Versuchen von Tabelle 1. 


IV. Beziehungen zwischen organischen und anorganischen Bestandteilen 
im Guttationssaft jüngerer und älterer Pflanzen. 

Die in der Tabelle 3 wiedergegebenen Werte der einzelnen Versuche 
beziehen sich auf ein und dieselben Pflanzen, die erstmalig im Alter 
von 12—17 Tagen und zum zweitenmal 7—14 Tage später zur Guttations- 
messung herangezogen worden sind. In der Zwischenzeit standen die 
Pflanzen im Gewächshaus. Sie hatten trotz ihres auch bei der zweiten 
Messung noch geringen absoluten Alters verstärkt durch die ungünstigen’ 


Tabelle 3. Guttationswerte verschieden alter Pflanzen. 














| | G | G 
Nr. | Alter G B | organ | Asche 
| Tage | mg‘ | mE“ 
oe) 17 2 | 
dieselben 2% | 287 | — | o | 0» 
16 28,5 =" ar? “a 
dieselben | 23 23.6 7” | 039 | 017 
| 12 met. — | "08 
en | 20 .| 170 | — 0,15 -| 0,35 
9 te ae ; ei 0,17 | 010 
dieselben 31 — | - — - 
9% | 31 = 2,1 


Die Versuche 9 (Pflanze 31 Tage alt) und 9b liefen gleichzeitig nebenein- 
ander. — Sonstige Erläuterungen bei Tabelle 1 und 2, S. 68. 
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Anzuchtbedingungen (Topf-Gewächshauskultur am Ende der Vege- 
tationsperiode) sowohl im Wachstum als auch in der Guttationsinten- 
sität stark nachgelassen. Die Versuche 9 (31 Tage) und 9b stellen aller- 
dings gleichzeitige Parallelversuche (älterer und jüngerer Pflanzen) dar. 
Sie erweisen 31 Tage alte Pflanzen wohl z.T. als noch blutungs-, aber 
nicht mehr guttationsfähig. Es sei in diesem Zusammenhang an das 
gegensätzliche Verhalten jüngerer, vitaler, aber unter ungünstigeren 
Wasseraufnahmebedingungen untersuchter Pflanzen (S. 69) erinnert. 
Die anderen Versuche der Tabelle 3 zeigen mit höherem Alter deut- 
liche Zunahme des relativen Anteils organischer und mineralischer 
Stoffe im Exsudat. 

Es sei erwähnt, daß entsprechende Vorversuche mit Borago off. und 
Alchemilla vulg. ein vergleichbares Ergebnis nur für Alchemilla brachten. 


V. Besprechung der Ergebnisse. 


Die Analysen SCHARDAKOFFs (1928) haben bereits erkennen lassen, 
daß die Ionenkonzentration im Blutungssaft wesentlich höher ist als 
im Guttationswasser. Es ist namentlich das Epithem der Hydathoden, 
welches die Konzentration der Mineralsalze im Guttationswasser herab- 
setzt. Vorliegende Untersuchungen zeigen, daß höhere Lösungskonzen- 
trationen der Blutungsexsudate gegenüber denjenigen von Guttations- 
säften nicht nur Pflanzen mit Epithemhydathoden (Papaver somniferum, 
Brassica oleracea, Calla palustris nach SCHARDAKOFF), sondern auch 
Gräsern mit einfachen Wasserspalten (Mais) zukommen. Ferner zeigt 
es sich, daß das gegenseitige Verhältnis von Guttations- und Blutungs- 
leistung im Hinblick auf Menge und stoffliche Konzentration des Exsudats 
schwankt. Diese Schwankungen stehen sowohl in gewissen gegenseitigen 
Beziehungen als auch solchen zum Alter des Versuchsobjekts. Es wird 
also durch die Wasserspalten nicht einfach der unveränderte von Wurzel 
und Stengel geförderte Gefäßsaft ausgeschieden. Der Sproß hält einen 
Teil der gelösten Stoffe zurück, die sich in dem vom Wurzeldruck empor- 
gepreßten Safte befinden, bevor dieser als Blutungssaft ausgeschieden 
wird. 

Wie vorliegende Untersuchung zeigt, dürfte der zurückgehaltene 
Anteil gerade bei schnell wachsenden, stark blutenden und guttierenden 
Pflanzen besonders groß sein, da bei derartigen Objekten die Salz- 
konzentration des Guttationswassers gering und die des Blutungs- 
saftes groß ist (Abschn. III, 4). Hat das Wachstum nachgelassen, so 
wird, wie Abschn. IV lehrt, ein Guttationssekret mit höherem Aschen- 
gehalt sezerniert. Im Einklang mit der verminderten Notwendigkeit 
akropetaler Nährstoffzufuhr könnte diese Erscheinung auf eine geringere 
Zurückhaltung von Aufbaustoffen hinweisen. 
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Auf alle Fälle macht sich bei Pflanzen minderer Vitalität ein Mangel 
stofflicher Korrelation zwischen Wurzel und Sproß im Sinne Frey- 
Wysstincs (1935) bemerkbar. 

Die Wurzeln führen auf Grund ihres Ausschließungsunvermögens 
dem Sproß mehr Stoffe (zumindest mehr Salze) zu als dieser benötigt. 
Die Pflanze kann sich der überschüssig in das Leitsystem des Sprosses 
gelangten Substanzen durch guttative Rekretion entledigen, insoweit 
allerdings nicht schon eine Wiederausscheidung durch die Wurzeln 
selbst stattgefunden hat (MaAz£, 1911). 

Für das durch starkes Wachstum gekennzeichnete Entwicklungs- 
stadium der Pflanze ergibt sich aus den stofflichen Mengenbeziehungen 
der Guttations- und Blutungsexkrete eine Stütze für die biologische 
Deutung des Guttationsphänomens als eines Prinzips zum akropetalen 
Transport von Aufbaustoffen bei mangelnder Transpiration. 

Eine weitere Stütze erhält diese Auffassung durch Betrachtung des 
gegenseitigen Verhältnisses der Blutungs- und Guttationsleistung selbst 
(Abschn. III, 3): Wir erkennen die starke Tendenz junger, wachstums- 
freudiger Pflanzen, selbst bei ungünstigen Wasseraufnahmeverhältnissen, 
die eine Blutüng nicht mehr erlauben, zu guttieren und damit bei 
mangelnder Transpiration einen akropetalen Saftstrom zu ermöglichen. 
Bei schwachem Wurzeldruck ist die guttativ sezernierte Flüssigkeits- 
menge im allgemeinen größer als die entsprechende Quantität von 
Blutungssaft (Abb. 2). Ältere Pflanzen stellen dagegen die Guttation 
schon ein, wenngleich noch Wurzeldruck vorhanden ist (Abschn. IV). 
Vergegenwärtigen wir uns allerdings, daß abgeschnittene wurzellose 
Stengelstücke von Zea Mays an einer apikalen Schnittfläche Flüssigkeit 
auszuscheiden vermögen (KRAUS 1884), so nimmt uns die in gewissen 
Grenzen erkannte Unabhängigkeit von Guttation und Blutung nicht 
wunder. Es stammt eben ein Teil der zur oberirdischen Wasserabgabe 
benötigten Energie nicht von der Wurzel, sondern vom Stengel. 


VI. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Die Guttationsintensität junger Pflanzen mit einfachen epithem- 
losen Wasserspalten (Mais) ist der Intensität entsprechender Blutung 
nicht proportional. Bei schwacher Blutungstendenz überwiegt die 
guttative Ausscheidung über die Blutungssekretion. Bei starker Blu- 
tungstendenz kehren sich diese Verhältnisse um. 

2. Das Verhältnis der Konzentration anorganischer Bestandteile des 
Blutungssaftes zu der des Guttationsrekretes ist bei starker Blutungs- 
tendenz groß und bei schwacher Blutungstendenz klein (Abb. 3). 

3. Bei verminderter Wachstumsintensität unterbleibt Guttation trotz 
Vorhandenseins von Wurzeldruck.* Junge, stark wachsende Pflanzen 
vermögen trotz fehlender Blutungsfähigkeit zu guttieren. 
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4. Die Aschenkonzentration des Guttationsrekretes älterer Pflanzen 
ist bei gleichzeitig schwächerer Guttationsstärke höher als die jüngerer 


Pflanzen. 
5. Es werden die Ergebnisse im Hinblick auf folgende Deutung des 


Guttationsphänomens diskutiert: Die Guttation stellt in der Wachs- 
tumsperiode gewisser Pflanzen ein Mittel zur Förderung des akropetalen 
Stofftransports bei mangelnder Transpiration dar. 
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UBER DAS VORKOMMEN EINER GATTUNG 
DER HUMIRIACEEN IM EUROPAISCHEN TERTIAR. 


Von 
Franz KIRCHHEIMER. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. Dezember 1950.) 


Die kleine Familie der zu den Geranialen gestellten Humiriaceen ist 
in der gegenwärtigen Flora nur durch die Gattungen Humiria J. Sr. 
HILAIRE, Sacoglottis MARTIUS und Vantanea AUBLET vertreten. WINK- 
LER (1931, S. 126—129) hat diese der Tropenflora angehörenden Ge- 
wächse als Humirioideen den Linaceen zugewiesen und eine Übersicht 
des Artenbestandes gegeben. Von ihren Gattungen sind Humiria und 
Vantanea auf die feuchtheißen Gebiete des nordöstlichen Südamerikas 
beschränkt. Die etwa 19 Sacoglottis-Arten finden sich mit einer Aus- 
nahme in dem gleichen, äquatorialen Areal. Sie bewohnen daselbst vor- 
wiegend die Mündungsgebiete der großen Flüsse und Ströme. Als 
einzige altweltliche Form der Familie ist die an ähnlichen Standorten 
in feuchtheißen küstennahen Gebieten des westlichen Afrikas vor- 
kommende Sacoglottis gabonensis (BAILLON) URBAN bemerkenswert. Sie 
wird von den älteren Autoren einer als Aubrya BAILLON bezeichneten, 
besonderen Gattung der Humiriaceen zugewiesen. Eine Darstellung 
des bikontinentalen Areals dieser Familie hat VESTER (1940, S. 526; 
Abb. 240) gegeben. 

Sämtliche Sacoglottis-Arten sind baumförmig und besitzen leder- 
artige Blätter. Das Endokarp der Mehrzahl dieser Gewächse führt 
große, häufig mit einem harzigen Stoff ausgefüllte Lakunen und ist 
schwimmfähig. Die Früchte der Sacoglottis amazonica Martius werden 
von den Meeresströmungen nicht nur dem Strand des mexikanischen 
Golfes zugeführt, sondern finden sich gelegentlich auch an westeuro- 
päischen Küsten. BERRY (1922a, S. 127) sammelte mehrere, + ero- 
dierte Früchte aus der Seedrift am Golf von Panama; auch die West- 
küste von Costarica hat solches Treibgut ergeben (1925, S. 65). Dem- 
nach ist für diese Art ein noch unbekanntes pazifisches Vorkommen 
anzunehmen. 

Fruchtreste von Humiriaceen wurden mit einer Ausnahme nur aus 
Ablagerungen des südamerikanischen Tertiärs beschrieben. Ihre Fund- 
orte liegen innerhalb des gegenwärtigen Verbreitungsgebietes der Familie 
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oder in seiner Nachbarschaft,. wenn auch zum Teil fern von den Stand- 
orten der heutigen Vertreter und infolge des spiiteren Aufsteigens der 
Anden bis nahezu 4000 m über dem Meeresspiegel. Die als Sacoglottis 
germanica WEYLAND beschriebenen Fossilien stammen weder aus Europa 
noch gehören sie zu einer Gattung der Humiriaceen. Nunmehr können im 
niederhessischen Tertiär gefundene, unzweifelhaft von einem Gewächs 
dieser Familie stammende Fruchtreste mitgeteilt werden. Für die Über- 
lassung der im Geologischen Institut der Universität Marburg befind- 
lichen Fossilien habe ich Herrn C. W. KockeL zu danken. Die 
Herren R. KrävseL (Frankfurt a.M.), H. N. MoLpEnke (New York), 
O.H. Serruine (Stockholm), K. SUESSENGUTH (München), H. UnLurr 
(Wiesbaden) und H. WeyLanp (Wuppertal) stellten in dankens- 
wertem Entgegenkommen die Früchte heutiger Humiriaceen zu Ver- 
gleichszwecken zur Verfügung oder haben mir unzugängliche Schriften 
beschafft. 


Sacoglottis Kayseri (SCHINDEHÜTTE) n. comb. (Abb. 1 und 2). 

Im Jahre 1907 hat ScHINDEHÜTTE aus dem Basalttuff des Eichels- 
kopfes südöstlich von Homberg in Niederhessen die Reste zweier ver- 
meintlicher Koniferenzapfen als Actinostrobites Kayseri beschrieben 
(S. 18). Diese seit vielen Jahren verschollenen Fossilien sind bei der 
Neuordnung der Sammlung des Geologischen Institutes in Marburg zum 
Vorschein gekommen und komnten eingehend untersucht werden. Sie 
bestehen aus einem grauen feinkörnigen Basalttuff, der nach Lupwie 
(1858, S.152) als ein unterer, subaquatisch abgelagerter Horizont 
innerhalb des Profiles am Eichelskopf auftritt (vgl. auch SCHINDEHÜTTE 
1907, S. 2/3). Demnach ist an der Herkunft der Reste von dieser Ört- 
lichkeit nicht zu zweifeln. 

Selbst eine flüchtige Betrachtung gibt zu erkennen, daß die Fossilien nicht auf 
Koniferenzapfen zurückgehen. Übrigens wurden meine Zweifel an der von SCHINDE- 
HUTTE (1907) vertretenen Zuweisung bereits vor Jahren durch die Einzelheiten 
der Abbildungen ausgelöst. Die beiden Reste sind als Ausfüllungen der von dem 
Endokarp der Früchte eines Laubgewächses hinterlassenen Hohlräume zu deuten. 
Bei diesem Erhaltungszustand erübrigt sich das Durchschneiden der Gesteinskerne, 
da sie keine Einzelheiten des inneren Baues überliefert haben. Beschreibung und 
Deutung der beiden Fossilien können nur nach der Beschaffenheit ihrer Oberfläche 
erfolgen. 

a) SCHINDEHÜTTE (1907) Tafel 1, Fig. 1 und la. — Das durch die 
Abb. la—c sowie Abb. 2 veranschaulichte Fossil ist 23,6 mm lang, bis 
23 mm breit und mit einem kleineren Durchmesser von 16,2 mm ver- 
sehen. Dieser Gesteinskern zeigt eine flache Basis und kaum entwickelte 
Spitze. Über seine Oberfläche verlaufen 6 flache, etwa 4—6 mm breite 
Längsrippen; an der Basis überragen sie die Ansatzstelle als spitzige 
Höcker um 1,5 mm. Ihrer Mitte folgt eine besonders in der oberen 
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Hälfte deutliche Rinne, die auf ein Leitbündel oder einen Faserbelag 
zurückgehen dürfte. Zwischen den Rippen befinden sich die 4,5 bis 
6,4 mm. breiten Keimklappen der 6 Fächer. Sie erstrecken sich als 
zungenförmige Gebilde von der Basis bis etwa 4 mm unter die Spitze 





Abb. 1a—d. Sacoglottis Kayseri (SCHINDEHÜTTE) KIRCHH. n.comb. a und b Die beiden 
Gesteinskerne in Seitenansicht. c Spitze des durch a veranschaulichten 6fächerigen Fund- 
stückes mit den zu den Fächern absteigenden Leitbündelspuren. d Basis des durch b dar- 
gestellten 7facherigen Fossils mit den als Höcker hervortretenden Rippen. x Bezeichnet 
die Lage der löcherig punktierten, durch Risse abgegrenzten Keimklappen. x x Die den 
Scheidewänden entsprechenden flachen Rippen mit den Leitbündelspuren. 
Etwa 2,5mal vergrößert. 


und enden mit spitzigen Bogen. Diese Keimklappen sind durch eine 
besonders über ihrer abgestutzten Basis deutliche, daselbst 1—2 mm 
tiefe Konkavität breit gefurcht bis schwach gemuldet. Gegen die 
kaum hervortretenden Rippen und die Spitze werden sie durch feine, 
offenbar der Dehiszenz und Ablösung dienende Risse abgegrenzt. Von 
der Spitze verläuft zu jedem Fach eine flache Rinne und tritt unter dem 
bogigen Ende seiner Keimklappe in das Innere ein, zweifellos die Spur 
eines zu der Plazenta führenden Leitbündels. Auf den Keimklappen 
befinden sich zahlreiche, bis 0,7 mm große, in undeutlichen Längsreihen 
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liegende punktförmige Gruben. Sie sind über der Basis, im Tiefsten der 
Furchen und unter der Spitze längsgestreckt. 

b) Abb. 1b u. d. — Dieses auf einen 7fächerigen Steinkern zurück- 
gehende Fossil hat SCHINDEHÜTTE (1907) zwar als Actinostrobites Kay- 
seri beschriftet und erwähnt, aber nicht abgebildet (S. 18). Seine Länge 





x xx x 


Abb. 2a—c. Sacoglottis Kayseri (SCHINDEHÜTTE) KIRCHH. n. comb. a Die obere Hälfte einer 
der zungenförmigen, löcherig punktierten Keimklappen des durch die Abb. la veranschau- 
lichten Gesteinskernes; x die sie gegen die Rippen abgrenzenden Risse. b Teilansicht der 
Spitze des gleichen Fossils; gegen den oberen Rand der durch die Risse x begrenzten 
Keimklappe verläuft eine Leitbündelspur; x x die benachbarten Rippen mit den Leit- 
bündelrinnen. c vgl. b; x zwei Keimklappen; x x die sie trennende, der Scheidewand 
entsprechende Rippe mit der Leitbündelspur. — Etwa 4mal vergrößert. 


beträgt 22,7 mm, die Breite bis 21 mm und der kleinere Durchmesser 
18,4 mm. Die 7 flachen Rippen sind 3,4—4 mm breit. Mit dem erst- 
beschriebenen Fundstück teilt das Fossil die Beschaffenheit der Keim- 
klappen, deren Breite mit 3,3—4,5 mm allerdings etwas geringer ist. 
Ihre Skulptur und Furchung lassen keine Unterschiede erkennen. 
Auch die Leitbündelrinnen der Rippen und die subapikale Innervation 
der Fächer sind übereinstimmend entwickelt. An der Basis ist eine 
lochartige Grube angedeutet, deren Vorhandensein auf einen Zentral- 
kanal des Endokarps hinweist. 
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Am Aufbau der flachen Rippen dieser Fossilien beteiligen sich nicht 
nur die Scheidewände, sondern auch die Flanken der Keimklappen. Die 
an beiden Fundstücken zu bemerkende, besondere Breite je eines dieser 
zungenförmigen Gebilde deutet nach dem Beispiel der durch klappige 
Dehiszenz bezeichneten mehrfächerigen Steinkerne von Gewächsen der 
verschiedensten Zugehörigkeit auf die Lage des fruchtbaren Faches. 


Grundlagen der Bestimmung. 

Nach diesen Einzelheiten stammen die Fossilien von 6- und 7fäche- 
rigen Steinkernen mit kaum hervortretenden flachen Rippen, zwischen 
ihnen liegenden gestreckten Fächern und der Länge folgenden zungen- 
förmig ausgebildeten Keimklappen. Von der Spitze absteigende Leit- 
bündel bewirkten die Innervation der Plazenten, so daß hängende 
Samenanlagen anzunehmen sind. Die den Scheidewänden entsprechen- 
den Rippen waren mit je einem Längsleitbündel oder Faserstrang 
belegt. Ferner ist eine axiale Innervation des Endokarps wahrschein- 
lich. Nach dem Zeugnis der punktförmigen Gruben dürften sich in 
den Keimklappen diesen Gebilden entsprechende Lakunen befunden 
haben. Offenbar waren die Steinkerne durch Fehlschlagen einsamig; 
auf die Lage des fruchtbaren Faches verweist die besonders breite 
Keimklappe. 

Steinkerne dieses Bauplanes finden sich bei den Gattungen der Humiriaceen. 
Sie vertreten aber entgegen der von SELLING (1945, S. 258) bekundeten Ansicht 
keinen besonders seltenen Typus der Dehiszenz. Vielmehr hat Hırı (1933, 8.820 
bis 821) sein Vorkommen für Gattungen aus Familien verschiedener Reihen der Di- 
kotyledonen nachgewiesen (vgl. auch 1937, S. 255/256). Allerdings erstrecken sich 
die Keimklappen der mehrfächerigen Steinkerne bei der Mehrzahl dieser Formen 
nicht über die gesamte Länge des Endokarps (z. B. Cornus, Davidia, Canarium!). 
Eine auch in dieser Einzelheit übereinstimmende Dehiszenz ist für T'ectona nach- 
gewiesen. Ferner besitzen die als Spondylostrobus Smythii v. MÜLLER beschriebenen, 
irrtümlich auf Sacoglottis bezogenen 3—6facherigen Steinkerne der gesamten Länge 
folgende Keimklappen. 

Der eingehende Vergleich der Fossilien aus dem Basalttuff des Eichels- 
kopfes mit den Steinkernen von Gattungen verschiedener Familien hat 
ergeben, daß nur das Endokarp der Humiriaceen sämtliche Merkmale 
ihrer Beschaffenheit vereinigt. Die wesentlichen Unterschiede gegenüber 
den anderen Gewächsen werden durch die nachstehenden Angaben 
erläutert: 

a) Cornaceen. — Nach meinen Feststellungen zeigen die Steinkerne dieser Familie 
mit Ausnahme von Curtisia keine axiale Innervation (vgl. 1938b, S. 1—8). Bei 
Cornus beschränkt sich die Keimklappe auf die oberen zwei Drittel des Endokarps; 
auch für Davidia wurde diese Eigenschaft festgestellt. Die Keimklappen der 
Mastixioideen-Steinkerne erstrecken sich zwar bis zu ihrer Basis. Sie sind aber 


1 Mit der Dehiszenz solcher Steinkerne habe ich mich wiederholt beschäftigt 
(u.a. 1938a, S. 504; 1948, S. 85—102). 
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durch die an der Rückenseite des Endokarps befindliche Einfaltung von den 
Fossilien verschieden. Bei keiner Gattung der Cornaceen wurde eine ihnen ent- 
sprechende Innervation der Plazenten angetroffen. Den Harzbehältern von Saco- 
glottis vergleichbare Lakunen habe ich u. a. für das Endokarp einiger Cornus-Arten 
beschrieben (1948, S. 90—92). 

b) Burseraceen. — Bei Canarium erstrecken sich die Keimklappen ebenfalls 
lediglich über die oberen zwei Drittel des Endokarps. Eine axiale Innervation ist 
sowohl bei dieser Gattung vorhanden als auch für andere Vertreter der Familie 
nachgewiesen. Indessen fehlen die von der Spitze unter den oberer. Rand der Keim- 
klappen führenden Leitbündelsp Die vom zentralen Leitbündel abzweigenden 
Stränge führen durch die Bauchwand der Fächer zu ihren zwei hängenden Samen- 
anlagen (vgl. auch Rem und CHANDLER 1933, S. 266/267). Den Harzbehältern von 
Sacoglottis entsprechende Gebilde sind mir nur für das Exokarp der Burseraceen 
bekannt. 

c) Verbenaceen. — Die Steinkerne von Tectona besitzen weder eine axiale Inner- 
vation noch zeigen sie subapikale Leitbündelspuren. Den Früchten der Verbena- 
ceen fehlen die im Endokarp mancher Sacoglottis-Arten vorhandenen Harz- 
behälter. 

Abgesehen von den wesentlichen Merkmalen der Dehiszenz und der 
Innervation sind die Fossilien auch nach den sonstigen Einzelheiten von 
den Steinkernen der erwähnten Gewächse verschieden. Ihre Überein- 
stimmung mit dem Endokarp der Humiriaceen wird durch den ein- 
gehenden Vergleich erläutert. In neuerer Zeit haben besonders REID 
(1933, S. 211/212), WeyLAND (1938, S. 156) und SELLING (1945, S. 261 bis 
262) die Steinkerne heutiger Vertreter der Familie untersucht. Die Er- 
gänzung der älteren Angaben durch eigene Analysen hat für das Endo- 
karp der Früchte ihrer Gattungen die nachstehenden wichtigen Einzel- 
heiten ergeben: 

a) Humiria. — Die bis 8fächerigen Steinkerne der 6 heutigen Arten 
besitzen eine gestreckte Gestalt und erreichen lediglich 18 mm Länge. 
Das Endokarp zeigt in erodiertem Zustand die subapikalen Leitbündel- 
spuren. Die Fächer enthalten in der Regel zwei übereinander stehende 
Samenanlagen. Durch Fehlschlagen ist die Mehrzahl der Steinkerne 
einsamig geworden. Lakunen oder Harzbehälter habe ich selbst im 
Endokarp der Humiria balsamifera (AustEeT) J. St. HrLAIRE nicht 
bemerkt. 

b) Sacoglottis. — Die Steinkerne sind 4—7facherig, + kugelig bis ge- 
streckt gestaltet, fast glatt oder unregelmäßig gerippt. Von den mir 
bekannten Arten entwickeln Sacoglottis amazonica, S. gabonensis, S. den- 
tata (CASARETTO) URBAN und S. macrophylla (BENTHAM) URBAN über 
20 mm lange Steinkerne; bei S. amazonica und S. macrophylla erreichen 
sie eine Länge von über 40 mm. Das Endokarp dieser Gewächse führt 
rundliche oder etwas gestreckte Lakunen mit einem größten Durch- 
messer von 4mm. Sie sind mit Luft gefüllt oder enthalten einen harz- 
artigen Stoff. Gewöhnlich erscheint die Substanz der Keimklappen 
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durch diese Gebilde löcherig: in den Scheidewänden besitzen sie häufig 
eine geringere Größe und treten an Zahl zurück. Der einzige mir be- 
kannte Steinkern der Sacoglottis cuspidata (BENTHAM) URBAN nähert 
sich bei einer Länge von 16 mm der Kugelform. In seinem Endokarp 
befinden sich keine Lakunen. Subapikale Leitbündelspuren sind bei 
der Mehrzahl der gedrifteten Steinkerne festzustellen. Die axiale Inner- 
vation wird im Querschnitt deutlich. In den Fächern befindet sich 
gewöhnlich je eine Samenanlage. Durch Abort sind die Steinkerne ein- 
oder zweisamig geworden. 

c) Vantanea. — Die 5- oder 6fächerig angelegten Steinkerne der 
Vantanea cupularis HuBER et Ducke sind 20—32 mm lang und 12 bis 
20 mm breit. Sie zeigen einen mit Humiria und Sacoglottis überein- 
stimmenden Typus der Innervation. Die Fächer enthalten gewöhnlich 
zwei übereinander stehende Samenanlagen, deren Zahl und Plazentation 
demnach den Verhältnissen bei Humiria entsprechen. Durch Abort sind 
die Steinkerne fast sämtlich einfächerig geworden. Das Endokarp zeigt 
keine Lakunen. Nach den Angaben des Schrifttums sind die Steinkerne 
bei der Mehrzahl der Arten größer als die der Vantanea cupularis und 
erreichen eine Länge von nahezu 100 mm (vgl. auch SELLING 1945, 


S. 261). 


Die Gestalt und Skulptur der aus der Seedrift entnommenen, den 
Fossilien in der Erhaltung vergleichbaren Steinkerne der heutigen Hu- 
miriaceen ist vom Grad der Erosion abhängig. Durch diesen Vorgang 
werden bei Sacoglottis die Lakunen des Endokarps eröffnet, seine löche- 
rige Beschaffenheit offenbart und die Scheidewände deutlich. Die Ab- 
grenzung der Keimklappen tritt besser hervor als an den künstlich vom 
Exokarp befreiten Steinkernen. Allerdings geht die Skulptur ihrer Ober- 
fläche verloren. Gestreckte Steinkerne können zu einer nahezu kugeligen 
Form abgerieben werden. Die besonders bei Humiria und Sacoglottis 
unterhalb der Spitze des Endokarps befindlichen, der Lage und Zahl 
seiner Fächer entsprechenden Gruben sind fast stets bis auf die ab- 
steigenden Leitbündelspuren erodiert. 

Mit den Steinkernen der Humiriaceen teilen die Fossilien den Typus 
der Dehiszenz und Innervation. Da der innere Bau keiner Analyse 
zugänglich ist, kann die für die Systematik der Familie wichtige 
Zahl der Samenanlagen in den Fächern nicht bestimmt werden. Die 
Maße der Fossilien und manche Einzelheiten ihrer äußeren Beschaffen- 
heit lassen sie den Steinkernen von Sacoglottis besonders ähnlich er- 
scheinen. Ohne Zweifel deuten die punktförmigen Gruben auf Lakunen, 
die dem Endokarp von Humiria und Vantanea nach meinen Fest- 
stellungen fehlen. Auch das für Sacoglottis bemerkte Zurücktreten dieser 
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Harzbehälter im Bereich der Scheidewände ist an den Fossilien wahr- 
zunehmen. Ferner bilden die unter ihrer Basis als Höcker hervortreten- 
den Rippen ein Merkmal, das mir nur bei erodierten Steinkernen von 
Sacoglottis aufgefallen ist. Demnach sollen die Reste aus dem Basalttuff 
des Eichelskopfes zu dieser Gattung der Humiriaceen gestellt werden. 


Die den Humiriaceen zugewiesenen Fossilien anderer Vorkommen. 

Die von SELLING (1945, S. 257—269) veröffentlichten Bemerkungen 
über die aus dem südamerikanischen Tertiär beschriebenen Steinkerne 
dieser Familie können besonders hinsichtlich Sacoglottis und Vantanea 
ergänzt werden. Ferner bedarf die ,,Sacoglottis germanica‘ einer erneuten 
Betrachtung, da meine 1938 veröffentlichte Kritik an der für ihre Reste 
vermuteten Zugehörigkeit keine Beachtung fand. 

a) Humiria. — Die von BERRY (1925, S. 64—66 und Abb. 20—22; 
1929a, S. 6 und Tafel 1, Fig. 1—5) als Sacoglottis cipaconensis beschrie- 
benen, 17,5—22,5 mm großen, 5—8fächerigen Fossilien aus dem älteren 
Tertiär Kolumbiens hat SELLING auf Humiria bezogen. Auch die in 
einer etwa gleichalterigen Ablagerung von Peru gefundenen, durch 
Berry (1927, S.124—126 z. T. und Tafel 20, Fig. 8—16; 1929b, 
S. 155—157 z. T. und Tafel 1, Fig. 14—18) als Varietät dieser Form 
bezeichneten, 11—33,5 mm langen Reste sollen die gleiche Zugehörigkeit 
besitzen. SELLING (1945, S. 262—265) hat sie unter Humiria peruviana 
zum Typus einer besonderen Art erhoben. Die Unterschiede gegenüber 
der Humiria cipaconensis (BERRY) SELLING aus Kolumbien können nach 
den auch von SELLING (1945; Abb. 13—22) wiedergegebenen bildlichen 
Darstellungen diese Trennung nicht begründen!. 

Ferner zeigen die von SELLING (1945,-S. 258—262; Abb. 1—12) als 
Humiria bahiensis beschriebenen Steinkerne aus einer dem jüngeren 
Tertiär angehörenden Ablagerung in Brasilien keine Merkmale, die für 
ihre artliche Selbständigkeit zeugen könnten. Die geringen Unterschiede 
der Gestalt und Größe zwischen den Steinkernen der drei südamerikani- 
schen Vorkommen lassen sie vielmehr als Reste einer Form erscheinen. 
Als Humiria bahiensis hat SELLING einen besonders gestreckten, nach 
der Spitze deutlich verjüngten Steinkern bezeichnet. Die unterschied- 
liche Zahl der Fächer ist kein trennendes Merkmal, da sie auch bei einer 
heutigen Art zwischen 4 und 8 schwanken kann. Die Gestalt der Stein- 
kerne wird von der Erosion beeinflußt. 

An der Herkunft dieser Fossilien von Humiria besteht kein Zweifel, 
da das kleine Endokarp der H. bahiensis zweisamig angelegte Fächer 
enthält. Auch die von BERRY auf Sacoglottis bezogenen Formen unter- 


1 Das vollständige Schrifttum über die beiden Formen hat SELLING (1945, 
S. 264/265) nachgewiesen. 





Vorkommen einer Gattung der Humiriaceen im europäischen Tertiär. 83 


scheiden sich von den Steinkernen der meisten Vantanea-Arten durch 
die geringe, 35 mm nicht erreichende Größe; allerdings konnte die 
Zweisamigkeit ihrer Fächer nur wahrscheinlich gemacht werden. Fer- 
ner sei auf das Fehlen von deutlichen‘ Harzbehältern im Endokarp 
dieser Fossilien und der Humiria bahiensis hingewiesen!. Sie sind 
für die größeren Steinkerne der Mehrzahl der Arten von Sacoglottis 
bezeichnend. 

b) Sacoglottis. — Nach dem Ausschluß von Sacoglottis cipaconensis 
und der peruanischen Form verbleiben lediglich zwei Arten des süd- 
amerikanischen Tertiärs bei dieser Gattung. Die von BERRY (1922a, 
S. 129/130 und Abb. la—c; 1922b, S. 178—180 und Tafel 8, Fig. 5—11) 
als Sacoglottis tertiaria beschriebenen Fossilien aus einem im Pliozän 
entstandenen vulkanischen Tuff Boliviens sind 5fächerig, ungefähr 20 bis 
22,5 mm lang, 16—19 mm breit und zeigen 1—2 mm große rundliche 
Harzbehälter?. Die Zugehörigkeit dieser durch die grobhöckerige Be- 
schaffenheit den erodierten Steinkernen der heutigen Sacoglottis ama- 
zonica ähnlichen Fundstücke kann keinem Zweifel unterliegen. 


Von Rep (1933, S. 210—212; Tafel 14, Fig. 1 und 2) wurde ein 
30 mm langes, bis 26 mm breites 5fächeriges Fossil aus dem älteren 
Tertiär Kolumbiens als Sacoglottis costata beschrieben®?. Seine Klappen 
zeigen große kugelige Harzbehälter; in den Scheidewänden sind diese 
Gebilde spärlicher verteilt und von geringerer Größe. An der Basis des 
Endokarps befindet sich die Spur des auf die axiale Innervation deuten- 
den Zentralkanals. Von der Sacoglottis tertiaria unterscheidet sich diese 
Form besonders durch die unregelmäßig gerippte Oberfläche, die in ähn- 
licher Beschaffenheit bei den kleineren Steinkernen der heutigen S. éuspi- 
data entwickelt ist. Ferner kann auf die gegenüber der Sacoglottis 
amazonica und im Vergleich zu S. tertiaria geringere Zahl der Harz- 


1 WeyLann (1938, S. 178) hat für ,,Sacoglottis cipaconensis“ sehr kleine Harz- 
behälter angegeben. Die Figuren 6—8 seiner Tafel 18 können mich nicht über- 
zeugen, daß den großen Lakunen von Sacoglottis entsprechende Elemente vor- 
kommen. — Für die von BERRY (1927, S. 125 und 132) in einem Steinkern aus Peru 
vereinzelt bemerkten ,,small secretory cavities“ gelten die gleichen, auch durch 
die Abbildung bestärkten Zweifel (Tafel 20, Fig. 16). Später hat der Autor aus- 
drücklich auf das Fehlen von Harzbehältern im Endokarp der nunmehr zu Humiria 
gestellten südamerikanischen Fossilien hingewiesen. — Übrigens werden die Keim- 
klappen der Humiriaceen-Steinkerne und des Spondylostrobus Smythii von WEY- 
LAND irrtümlich als Karpelle angesprochen. 

2 Schon Reıp (1933, S. 211) konnte bemerken, daß BERRY die Keimklappen 
der Fächer fälschlich als Samen beschrieben hat. 

3 Das mit dieser Form gefundene Colombicarpum biloculare REıp (1933, S. 212 
bis 214; Tafel 14, Fig. 10—13) gehört nach meiner schon 1936 ausgesprochenen 
Ansicht zu der Anacardiaceen-Gattung Cyrtocarpa H.B.K. und ist von den Stein- 
kernen der heute auf Mexiko beschränkten einzigen Art C. procera H.B.K. nicht 
verschieden (S. 102; vgl. auch 1938a, S. 502). 

6* 
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behälter hingewiesen werden. Der Grad der Erosion ist bei Sacoglottis 
costata offenbar mäßiger als bei den unter S. tertiaria beschriebenen Fos- 
silien. Auch die Fundstiicke aus dem Basalttuff des Eichelskopfes sind 
nur wenig und besonders an der Spitze abgerollt, da sie auf den Rippen 
die Leitbiindelspuren zeigen und die in ihren Keimklappen befindlichen 
Harzbehälter kaum bloßgelegt erscheinen. 

Die Unterschiede dieser Fossilien gegenüber den beiden Formen aus 
dem südamerikanischen Tertiär sind erheblich. Das Endokarp der 
Sacoglottis tertiaria führt wesentlich größere und zahlreichere Harz- 
behälter!. Von dem unregelmäßig gerippten Steinkern der Sacoglottis 
costata unterscheiden sich die Reste der S. Kayseri besonders durch 
bis auf die wenig hervortretenden Scheidewände glatte Oberfläche. 
Demnach kann von weiteren Erörterungen über die Möglichkeit einer 
artlichen Identität mit den südamerikanischen Formen abgesehen 


werden. 


Weyrann (1938, S. 153—156 und 159; Tafel 17; Tafel 18, Fig. 1—5; Tafel 20, 
Fig. 3—8) hat für das rheinische Tertiär eine Sacoglottis germanica beschrieben. 
Jedoch konnte ich feststellen, daß die mit diesem Namen belegten Fruchtreste aus 
den unter Basalt begrabenen Goldseifen des südöstlichen Australiens stammen und 
nur fälschlich als europäische Fossilien galten. Sie sind mit den durch v. MÜLLER 
(1874, S. 7—9 und 27; Tafel 1) als Spondylostrobus Smythii beschriebenen Fund- 
stücken identisch?. Ferner habe ich eingehend begründet, daß diese 3—6fächerige 
Steinkernform entgegen der Ansicht WEYLANDs, obwohl von vergleichbarer De- 
hiszenz, nicht zu Sacoglottis gehören kann (1938a, S. 499—504). Sie unterscheidet 
sich von den Steinkernen dieser Gattung und der übrigen Humiriaceen durch den 
abweichenden Typus der Innervation und die verschiedene Gestalt der Samen. 
Ungeachtet dieser Sachlage hat HIRMER (1942, S.535) die Fossilien aus den 
australischen Goldseifen als ,,Sacoglottis Smythii (v. MÜLLER) WEYLAND“ be- 
zeichnet und übergeht meine bereits 1938 veröffentlichte Feststellung, nach der 
ein Vorkommen von Sacoglottis in der Tertiärflora Australiens durch die unter 
Spondylostrobus Smythii beschriebenen Reste nicht bewiesen wird?. Auch FLORIN 
1940, S. 55) erwähnt diese durch v. MÜLLER irrtümlich auf eine erloschene 
Cupressaceen-Gattung bezogenen Fossilien, ohne meine Darlegungen zu berücksich- 
tigen. SELLING (1945, S. 258) hat erst nach dem Erscheinen seiner Abhandlung 


1 Übrigens hat Berry (1922b) diese Art in der Tafelerklärung als Sacoglottis 
pliocenica bezeichnet (S. 202). 

2 Die mit den Resten von Spondylostrobus Smythii gefundenen, durch v. MÜLLER 
(1874, S. 10; Tafel 2) als Phymatocaryon Mackayi beschriebenen Steinkerne habe 
ich nach eingehender Analyse schon 1935 auf Elaeocarpus L. bezogen (S. 179—182; 
Abb. 3—5). Nunmehr ist nachzutragen, daß schon DEANE (1925, S. 491; Tafel 69, 
Fig. 13—16) die dieser Gattung entsprechende Form der Dehiszenz bemerkt hat 
(vgl. auch Epwarps und Wonnacott 1928, S. 45). 

3 Entgegen der wohl auf WEYLAND zurückgehenden Hırmerschen Angabe ist 
ein urwüchsiges Vorkommen von Sacoglottis in Mittelamerika unbekannt. Die an 
der Küste des südlichen Trinidad gedeihenden wenigen Exemplare der Sacoglottis 
amazonica dürften auf einer durch die Orinocodrift vom benachbarten Festland 
bewirkten Zufuhr von Früchten mit keimfähigen Samen zurückgehen. 
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über die Reste von Humiria bemerkt, daß ich ,,Sacoglottis germanica‘ von der 
Zugehörigkeit zu den Humiriaceen schon 1938 ausschließen mußte!. 

c) Vantanea. — Blattreste von zwei Vorkommen des Eozäns im süd- 
östlichen Nordamerika hat BERRY (1916, S. 252; Tafel 54, Fig. 6) als 
Vantanea wilcoxiana beschrieben und mit dem Laub der heutigen 
V. paniculata URBAN verglichen. Ein Beweis für das Auftreten der 
Gattung kann aus ihnen nicht abgeleitet werden. Dagegen sind die von 
Berry (1924, S. 259; Tafel 18, Fig. 3) als Vantanea colombiana be- 
schriebenen, etwa 30 mm langen und ungefähr 20 mm breiten Fossilien 
aus dem älteren Tertiär Kolumbiens sichere Reste eines Gewächses der 
Humiriaceen. Sie fanden sich mit den von SELLING zu Humiria ge- 
stellten, unter Sacoglottis cipaconensis BERRY mitgeteilten Steinkernen. 
Das Endokarp der Vantanea colombiana führt große, -+ kugelige Harz- 
behälter, die bei dem abgebildeten Fundstück durch Erosion zum Teil 
geöffnet sind. Ihr Vorkommen steht dem von BERRY getätigten Ver- 
gleich mit den Steinkernen der heutigen Vantanea cupularis entgegen, 
da nach meinen Feststellungen bei dieser Art keine entsprechenden 
Gebilde auftreten. Die schon durch WEYLAND (1938, S. 158/159) ver- 
mutete Herkunft von Sacoglottis ist wahrscheinlich, muß aber durch ei.ıe 
Feststellung der Zahl der Samenanlagen in den Fächern geprüft werden. ? 
Von den nunmehr Humiria cipaconensis benannten Fossilien des gleichen 
Vorkommens ist die Vantanea colombiana wesentlich verschieden. 

Mit den zahlreichen Resten der Humiria peruviana fand sich ein 45 mm langes 
und bis 28 mm breites Fossil, das Berry (1929b, S. 157/158; Tafel 1, Fig. 25 und 26) 
als Steinkern von Vantanea deutet und als V. compressiformis beschrieben hat. 
Der innere Bau wurde nicht untersucht; seine rauhe Oberfläche soll die Spur des 
„Hilums‘“ zeigen. Diese Einzelheiten sind nicht geeignet, die Herkunft des Fund- 
stückes von einer Gattung der Humiriaceen selbst nur vermuten zu lassen. 

Ein 32 mm langes und bis 24 mm breites Fossil aus dem älteren Tertiär von 
Ecuador hat BERRY (1929c, S. 300/301; Abb. 4 und 5) als Vantanea Sheppardii 
beschrieben. Dieses Fundstück soll der Vant lombi ähneln, aber im 
Gegensatz zu ihrem Endokarp keine Harzbehälter führen. Indessen dürfte der 
innere Bau des kohlig erhaltenen Steinkerns nicht untersucht worden sein, so daß 
seine Zugehörigkeit keiner Beurteilung unterliegen kann. Die als „somewhat 
roughly fibrous‘‘ beschriebene Oberfläche ist ebenfalls ungeeignet, für die Herkunft 
von Vantanea zu zeugen. Nach diesen Feststellungen bedarf der Nachweis des zu 
erwartenden Auftretens von Resten der Gattung im südamerikanischen Tertiär 
neuer Befunde. 

Durch die neue Deutung der Fossilien aus dem Basalttuff des Eichels- 
kopfes wird nicht nur das früher angenommene Vorkommen einer 


1 SELLING ist ebenfalls von der Tatsache überzeugt, daß ,,Spondylostrobus 
Smythii“ nicht zu den Humiriaceen gehört. Eine Deutung konnte ich nicht finden, 
glaube aber an eine Verwandtschaft mit den Burseraceen. Nach einer brieflichen 
Äußerung vom 10. 11. 50 teilt auch SELLING diese Ansicht, ist sich aber gewisser 
Unterschiede gegenüber den Steinkernen ihrer Gattungen bewußt. 

2 Irrtümlich hat WEeyLAND (1938, S. 160) diese Form und andere Reste mehr- 
fach als Fossilien des ,,tropischen Mittelamerikas‘ bezeichnet. 
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Verwandten der heute auf das siidwestliche Australien beschränkten 
Cupressaceen-Gattung Actinostrobus MIQUEL im hessischen Tertiär wider- 
legt (vgl. FLorın 1940, S.83 und 91). Vielmehr ist mit Sacoglottis 
Kayseri die erste Form einer gegenwärtig durch das Hauptverbreitungs- 
gebiet im tropischen Amerika und ein kleineres westafrikanisches Areal 
bezeichneten Familie einwandfrei festgestellt. Die von VESTER (1940, 
S. 526—529) erwähnten übrigen Familien dieser Gruppe des bikontinen- 
talen Arealtypus haben keine sicheren Reste im europäischen Tertiär 
hinterlassen. Der tropische Charakter der gegenwärtigen Humiriaceen 
und das Vorkommen von Sacoglottis im Bereich von Ästuarien erteilen 
ihrem Nachweis für die erdgeschichtliche Vergangenheit des nördlichen 
Hessens eine besondere Bedeutung. Der Wert von Sacoglottis Kayseri 
für die Beurteilung wichtiger Probleme der genetischen Pflanzen- 
geographie bedarf mit Rücksicht auf das heutige Areal der Familie und 
ihre Verbreitung während des Tertiärs keiner Erläuterung (vgl. auch 
SUESSENGUTH 1938, S.39 und 60/61). Jedenfalls ist die von BERRY 
(1922a, S. 129; 1924, S. 260; 1927, S. 126) wiederholt vertretene 
Annahme eines südamerikanischen Indigenates der Humiriaceen und 
ihrer späteren Ansiedelung, die durch eine der jetzigen Passatdrift ent- 
gegengesetzte Meeresströmung bedingt wäre, nunmehr abzulehnen, da 
Sacoglottis im Tertiär auch der europäischen Flora angehört hat. 
Vielmehr ist anzunehmen, daß die Humiriaceen mit Sacoglottis be- 
reits in Afrika heimisch waren, als die Kontinente zu ihrer gegen- 
wärtigen Gestalt gelangten. Das historische Areal der Familie hat 
eine im Vergleich zu dem heutigen Vorkommen wesentlich größere 
Ausdehnung besessen. Ein während des Tertiärs bestehender südat- 
lantischer Zusammenhang zwischen Westafrika und dem nordöst- 
lichen Südamerika ist auch nach anderen Gegebenheiten nicht unwahr- 
scheinlich. 

Von WINKLER (1931) werden Sacoglottis und ihre Verwandten den 
Linaceen zugewiesen. Indessen fehlen den Gattungen dieser Familie 
innere Sekretbehälter, die im Endokarp der an harzartigen Stoffen 
reichen Humiriaceen häufig auftreten. Eine Verwandtschaft mit den 
ebenfalls zur Reihe der Geranialen gehörenden, in Südamerika und 
Westafrika verbreiteten Burseraceen ist wahrscheinlich. In der Rinde 
der Gewächse dieser Zugehörigkeit sind stets Harzgänge vorhanden; 
alle Teile enthalten +-aromatische und harzige Stoffe (vgl. ENGLER 1931, 
S. 404—407). Ferner ist zu bemerken, daß bei den eigentlichen Linaceen 
keine den Steinfrüchten der Humiriaceen entsprechende Formen vor- 
kommen. Dagegen wurde für die Burseraceen auf die gleichfalls axiale 
Innervation und die sehr ähnliche Dehiszenz des melirfächerigen Endo- 
karps eines Teiles ihrer Gattungen hingewiesen. Auch MAURITZON 
(1934, S. 420—422) hat bemerkt. daß die Embryologie der Humiriaceen 
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den für die Linaceen festgestellten Verhältnissen nicht entspricht. Das 
Vorkommen anatroper, krassinuzellater und bitegmischer Samenanlagen 
ist nach meinen Erhebungen auch für Carnarium unter den Burseraceen 


bezeichnend. 


Über das Alter des Basalttuffes vom Eichelskopf. 


Der Nachweis von Sacoglottis soll zur Veranlassung genommen wer- 
den. die verschiedenen Ansichten über das Alter des besonders durch 
seine Blattabdrücke bekannten Vorkommens zu beurteilen. SCHINDE- 
HUTTE (1907, S. 77) hat ihm eine „verhältnismäßig tiefe Stelle innerhalb 
des Miozäns‘‘ angewiesen. Mir ist das Hervortreten der Reste leder- 
artiger Laubblätter mit deutlicher Träufelspitze und von altertümlichem 
Charakter aufgefallen (1929, S. 631 und 634). Aus der Betrachtung der 
SCHINDEHÜTTEschen Tafeln kann man bereits den Eindruck gewinnen, 
daß der Formenbestand des Basalttuffes vom Eichelskopf selbst gegen- 
über der Flora des dem Aquitan angehörenden Blättersandsteines der 
Wetterau ein höheres Alter anzeigt. Durch WEYLAND (1934, S. 28/29) 
wird das Vorkommen, allerdings nicht ohne Zweifel, dem oberen Oligozän 
zugewiesen und soll den nach tierischen Fossilien der Chattischen Stufe 
angehörenden Braunkohlenschichten zeitlich entsprechen (vgl. auch 
1940, S. 114). Ungefähr gleichaltrige Floren sind von Rott und Kreuzau 
im Rheinland bekannt. 

Aus dem Basalttuff des Eichelskopfes konnte ich einen der Herkunft von einer 
Gattung der Mastixioideen verdächtigen Fruchtrest mitteilen (1936, S. 116; 
Abb. 23). Dieses von SCHINDEHÜTTE (1907, S.34) als Quercus sp. bezeichnete 
Fundstück hat mich zu der Ansicht bewogen, daß sein Vorkommen den durch das 
Auftreten der Fossilien dieser Gewächse bezeichneten, während des mittleren und 
oberen Oligozäns entstandenen Braunkohlenschichten gleichaltrig ist. Die Nach- 
forschungen der folgenden Jahre haben für den Basalttuff des Eichelskopfes keine 
weiteren Reste von Mastixioideen ergeben. Der im alten Schrifttum wiederholte 
Hinweis auf das Vorkommen von ,,Eicheln“ läßt nach dem Beispiel anderer Ört- 
lichkeiten gelegentliche Funde vermuten!. 


1 Allerdings ist das von LANDGREBE (1842, S. 813—816; Tafel 11, Fig. A 1—3) 
in einer den früheren Autoren entgangenen Schrift als Dryobalanus basalticus 
bezeichnete, mit einer Quercus-Kupula verglichene Fossil nach meiner Ansicht der 
Rest des Fruchtbechers eines Gewächses der Lauraceen. Diese Deutung scheint 
mir auch für das von Lupwie (1858, S. 158; Tafel 33, Fig. 6) als kupulierte, spitz- 
konische Eichel abgebildete Fundstück angemessener zu sein. Unzweifelhaft von 
mehreren Gattungen der Lauraceen stammende Blattabdrücke sind im Basalttuff 
des Eichelskopfes häufig gefunden worden (z. B. ScHINDEHÜTTE 1907, S. 41—56; 
Tafel 6, Fig. 4 und Tafel 7—10). Mit den Blättern der Humiriaceen vergleichbare 
Fossilien habe ich nicht feststellen können. — Die mir bekannten sonstigen Frucht- 
und Samenreste des Vorkommens sind mit einer Ausnahme nicht sicher bestimm- 
bar. Der von ScHINDEHÜTTE (1907, S. 40) erwähnte Gesteinskern des von einem 
Magnolia-Samen hinterlassenen Hohlraumes ist an der Beschaffenheit der Chalaza- 
region zu erkennen (Geologisches Institut der Universität Marburg). 
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Ungeachtet dieser AuBerungen iiber ein héheres Alter wird der Basalt- 
tuff des Eichelskopfes im neueren Schrifttum vorwiegend dem Miozän 
zugewiesen. Auch BLANCKENHORN hat diese Ansicht geteilt. In der von 
ihm hinterlassenen Abhandlung über das niederhessische Tertiär wird 
das Vorkommen zwar nicht besonders behandelt, aber mit den anderen 
Basalten und Tuffen des Knüllgebirges in das obere Miozän gestellt 
(1950, S. 50—55). 

Mit Sacoglottis Kayseri ist für den Basalttuff des Eichelskopfes das 
Vorkommen eines Gewächses aus einer heute auf feuchtheiße Gebiete 
der Tropenzone beschränkten Familie nachgewiesen. Ihr Auftreten in 
Mitteleuropa während des Miozäns ist mit dem wohlbekannten Charakter 
der Flora dieser Zeit nicht zu vereinbaren. Dagegen erscheint das einstige 
Gedeihen von Sacoglottis in Gesellschaft der Mastixioideen durchaus 
möglich. Nach den von mir mitgeteilten Einzelheiten erstreckt sich das 
heutige Areal dieser Gewächse vorwiegend über feuchtheiße Gebiete 
des südlichen Asiens (1943, S. 17—19 und 26—30). Allerdings sind sie 
nicht nur Bewohner der Flachländer, sondern auch in mittleren Gebirgs- 
lagen zu finden. Solche Standorte kennt man für einzelne Arten von 
Humiria und Vantanea ebenfalls!. Jedenfalls bestätigt der Nachweis 
von Sacoglottis den aus den Blattabdrücken ersichtlichen altertümlichen 
Charakter der Flora des Eichelskopfes. Der Basalttuff dieses Vor- 
kommens kann nicht jünger als die von mir nach den Resten der Mastixi- 
oideen dem Oligozän eingestuften Braunkohlenschichten sein. Für das 
Rheinland, den Westerwald und die Lausitz beweisen die aus Tuffen 
geborgenen Säugerreste, daß der Vulkanismus bereits während des 
jüngeren Abschnittes dieser Zeit eingesetzt hatte. Im nördlichen Hessen 
dürfte sein Beginn ebenfalls vor dem Miozän liegen. 


Während der Drucklegung dieser Abhandlung habe ich von Herrn 
C. W. KockEL weitere Fruchtreste aus dem Basalttuff des Eichels- 
kopfes erhalten. Sie gekören zu einer im Besitz des Herrn Baurat a.D. 
Mine (Nentershausen b. Bebra) befindlichen Sammlung. Wichtig 
ist ein 1918 von E. WAMBACH gefundenes, etwa 13 mm langes Bruch- 
stück der Keimklappe eines Mastixioideen-Steinkernes. Man erkennt 
die Innenseite mit der ungefähr 6 mm breiten Einfaltung. Ähnlich 
erhaltene Keimklappenreste sind mir z.B. aus dem Sandstein von 
Nirm bei Aachen bekannt. Dieses Fundstück ist geeignet, das Auf- 
treten von Fossilien der Mastixioideen im Basalttuff des Eichelskopfes 
und meine Ansicht über das höhere Alter des Vorkommens zu beweisen. 





1 Wenige Vertreter dieser Gattungen gedeihen nicht unter den Verhältnissen 
des Regenwaldes, sondern im Bereich der Savannen (z. B. Humiria savannarum 
GLEASON). 
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Zusammenfassung. 

Aus einem in Niederhessen anstehenden Basalttuff hat SCHINDE- 
HÜTTE (1907) mit Actinostrobus verglichene, angebliche Cupressaceen- 
Zapfenreste mitgeteilt. Nach dem Ergebnis der Revision der Beleg- 
stücke stammen diese Fossilien von den Steinkernen einer Gattung der 
Humiriaceen. Sie werden eingehend beschrieben, mit den Früchten der 
heutigen Vertreter verglichen und auf Sacoglottis bezogen. 

Der Nachweis dieser Gattung im europäischen Tertiär ist bedeutsam, 
da die Humiriaceen gegenwärtig auf heißfeuchte Gebiete des nordöst- 
lichen Südamerikas und Westafrikas beschränkt sind. Die bislang be- 
schriebenen Fruchtreste der Familie fanden sich im nördlichen Süd- 


amerika. 

Nach dem Bau der Früchte sind die Humiriaceen keine Unterfamilie 
der Linaceen. Vielmehr dürften ihre nächsten Verwandten unter den 
Burseraceen zu suchen sein. Das Vorkommen der Reste einer Gattung 
dieser Gewächse der heutigen Tropenflora in dem gewöhnlich zum 
Miozän gestellten Basalttuff des Eichelskopfes erteilt einen weiteren 
Hinweis auf seine Entstehung während des älteren Tertiärs. 
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UBER DIE PERMEABILITAT VON BEGGIATOA MIRABILIS 
FUR ANELEKTROLYTE BEI NARKOSE MIT DEN HOMOLOGEN 
ALKOHOLEN C,—C,, 

ALS BEITRAG ZUR ULTRAFILTERTHEORIE*. 


Von 
WILHELM RUHLAND und URSULA HEILMANx. 
(Eingegangen am 15. Januar 1951.) 


A. Einleitung. 
a) Allgemeines. 

Die Ultrafiltertheorie (UFT.) fußte für das Hauptobjekt Beggiatoa 
mirabilis (Bm), vgl. RUHLAND und HoFFMANN (1926) sowie ScHÔx- 
FELDER (1930), auf Versuchen mit Anelektrolyten, zu denen später noch 
26 Elektrolyte hinzukamen (RUHLAND, ULLRICH und Yamana 1933). 
Das Wesentliche der UFT. war, daß die Permeation eine gehemmte 
Diffusion darstellt, und daß über die Durchtrittsgeschwindigkeit rein 
räumliche Beziehungen zwischen den Interstitien der Plasmagrenzschicht 
und der Molekelgröße der permeierenden Stoffe entscheiden!. 

Für diese Rolle der Plasmahaut lag das Bild eines Filters [Ultra- 
filters (RUHLAND 1912)] nahe, das aber gelegentlich beanstandet worden 
ist, so namentlich von H. FıscHer (1925) und neuerdings von WEEVERS 
(1949), aber nicht mit Recht. Denn, wie z. B. UmstAtrer (1948) aus- 
führt, geht in die Filterdurchlässigkeit zwar außer den geometrischen 
Abmessungen nur noch die Viskosität als Materialkonstante ein, doch 
zeigt eine graphische Darstellung der Filtrationsgeschwindigkeit als 
Funktion der Porenweite das beträchtliche Absinken der ersteren mit 
Abnahme des Porenradius, so zwar, daß bei Poren, die noch um Zehner- 
potenzen größer sind als die Moleküle, eine starke Verlangsamung der 

* Die Versuche zur vorliegenden Arbeit wurden von 1937 ab von den Verff. 
im Botanischen Institut der Universität Leipzig mit längeren Unterbrechungen 
ausgeführt und im Jahre 1944 abgeschlossen. Für den Text und einen Teil der 
Versuche ist RUHLAND allein verantwortlich. 

! Die UFT. nebst ihrer experimentellen Begründung wurde unter anderem auch 
von H6BER (1926) abgelehnt. Wenig später fanden in seinem Kieler Institut MoxD 
und Horrmann an Rinderblut-Erythrocyten (1928a) und Froschknorpelzellen 
(1928b), daß ätherunlösliche Stoffe, z. B. Saccharose, Glukose, Arabinose, Ervthrit, 
Harnstoff, Glyzerin, Methylharnstoff gemäß ihrem MV permeieren. Diesen der 
UFT. entsprechenden Befunden wurde auch die ihr gemäße theoretische Inter- 
pretation als „Porenpermeabilität‘‘ gegeben, ohne Erwähnung unserer schon 1912 
aufgestellten Theorie. In der neuesten Auflage des Högerschen Buches (1947) 
sind seine 1926 erhobenen Einwürfe fortgeblieben, hingegen ist nur von einer 
»,Porentheorie“‘ die Rede. ; 
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Filtration beobachtet wird. Gerade das aber ist es, worauf es ankommt, 
denn wir müssen natürlich auf das entsprechende Verhalten stoßen, 
wenn wir die Molekeln verschiedener Größe durch Poren von gleichem 
oder für das Filter durchschnittlich gleichem Radius passieren lassen. 
Bei immer kleineren Abmessungen der Poren werden dann (BOGEN 1950) 
die VAN DER Waatsschen Kräfte zwischen den durchtretenden Molekeln 
und zwischen diesen und den Porenwänden für die Filtrationsgeschwin- 
digkeit immer bedeutsamer, um bei kleinsten Poren, wie sie für die 
meisten Pflanzen- und viele Tierzellen charakteristisch sind, den schroffen 
Gegensatz zwischen vorwiegend hydrophobe Gruppen enthaltenden 
Molekeln und daher mit wachsender Zahl dieser Gruppen (und insofern 
oft mit größer werdendem Molekül) immer rascher permeierenden 
(,,lipoidléslichen“) Stoffen einerseits und den mit Zunahme hydro- 
philer Gruppen immer schwerer penetrierenden (,,lipoidunléslichen‘‘) 
andererseits zu ergeben. 

Ein Verhalten nach der UFT. hat sich ja auch für Modellultrafilter 
mit Ferrocyankupfermembranen (COLLANDER 1924) und mit Collodium- 
häuten von variablem Porenquerschnitt oder mit Gelen, die schwellen 
und schrumpfen können (MicHAELIS 1926, 1933), ergeben. Auf solche 
Erfahrungen kann sich also unsere Bezeichnung stützen, und es besagt 
gegen sie nichts, wenn wir beim Filtrieren ungelöster Partikel im all- 
täglichen Sinne nur an das schließliche Zurückhalten der Teilchen 
denken, die größer sind als die Poren, d. h. also an reine ‚‚Siebwirkungen‘“. 
Deshalb können übrigens auch auf die UFT. bezogene Bemerkungen 
wig von SCHÖNFELDER (1930, S. 485) über ‚reine Siebwirkungen“ miB- 
verständlich wirken. 

Diejenigen Stoffe, deren Permeation mit der UFT. unvereinbar 
schien, sind die sog. lipoidlöslichen, d.h. + hydrophoben, unpolaren 
oder polar-apolaren, z. gr. T. oberflächenaktiven Anelektrolyte. Hier 
hatte man frühzeitig nach besonderen Beziehungen zwischen pene- 
trierenden Stoffen und plasmatischer Grenzschicht in Anlehnung an 
OvERToN (1899 usw.) gesucht, welcher gezeigt hatte, daß — in heutiger 
Terminologie — der Eintritt polarer Gruppen ins Molekül das Pene- 
trationsvermögen herab-, derjenige apolarer dagegen heraufsetzt, und 
zwar dies häufig so stark, daß die gesamte Permeabilitätsfrage unter 
den Aspekt mangelnder oder leichter Löslichkeit in Fetten, Lipoiden, 
Äther usw. trat, mit der die Aufnahme symbat zu folgen schien, wenig- 
stens annähernd, denn ein durchweg befriedigender Zusammenhang 
dieser Art ist trotz Heranziehung zahlreicher, chemisch verschiedener 
hydrophober Lösungsmittel und großer darauf verwandter Mühe bisher 
nicht gefunden worden. 

Gleichwohl hat die OvERTon-Meyersche Lipoidtheorie, welche eine 
Lösung der permeierenden Stoffe in den Lipoiden der Plasmahaut 
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fordert und für die hydrophilen Stoffe andere, nicht näher bekannte 
Wege annehmen muß, viel Bestechendes gehabt und scheint zum Teil 
bis heute, so in der Pharmakologie, wenig von ihrer Beliebtheit eingebüßt 
zu haben. Eine vermittelnde Stellung zwischen dieser Lipoidtheorie 
und der UFT. haben CoLLANDER und BÂRLUND (1933) vorgeschlagen. 

Daß indessen bei der Permeation eine vorübergehende „Lösung“ 
der + hydrophoben Stoffe in den Plasmahautlipoiden gemäß dem 
Nernstschen Prinzip der auswählenden Löslichkeit nicht stattfindet, 
dürfte unter anderem auch aus den nachstehend mitgeteilten Versuchen 
plausibel werden. 

Der eine von uns hatte nun seine UFT. mit dem Anspruch auf All- 
gemeingültigkeit aufgestellt, obwohl auch bei seinem Hauptobjekt Bm 
wie bei anderen pflanzlichen und tierischen Zellen die seiner Theorie 
anscheinend widersprechende bevorzugte Aufnahme lipoidlöslicher Stoffe 
und gerade solcher von erheblicher Molekelgröße, hervortrat. Es lag 
ja auf der Hand, daß sich beide Stoffkategorien, hydrophile und hydro- 
phobe, nicht nur durch ihre Löslichkeit unterscheiden, und so blieb 
anfänglich noch weiterer Untersuchung und Entscheidung vorbehalten, 
welche physikochemischen Wechselwirkungen der Stoffe letzterer Art 
mit der Porensubstanz den Import beschleunigen!, zumal die „Lösung“ 
der permeierenden Lipophilen in ihr: ja nichts als ein Weiterdiffundieren 
ihrer Molekeln zwischen die einer anderen (lipoiden) Substanz hinein 
und durch diese hindurch besagte. 

Bald aber hat SCHÖNFELDER (1930) ausführlich zu zeigen versucht, 
daß die erhöhte Penetrationsgeschwindigkeit der Hydrophoben auf 
etwas ganz anderem, nämlich gemäß Warsures Adsorptionstheorie 
auf Adsorption, also auf eine mit der Molekelgröße ansteigende physi- 
kalische Wechselwirkung mit der Grenzphasensubstanz zurückführbar 
sei, und daß demgemäß nichts hindere, auch diesen Stoffen den Porenweg 
zuzuschreiben. 

Neuerdings hat (vgl. auch S. 92) BoGEx (1950), wieschon angedeutet, 
das unterschiedliche Verhalten der Hydrophilen und Hydrophoben beim 
Penetrationsvorgang noch allgemeiner erläutert. Bei kleinen Abmes- 
sungen der Poren machen sich Sekundäreffekte durch VAN DER WAALS- 
sche Kräfte zwischen den durchtretenden Molekeln sowie auch zwischen 
diesen und denen der Porenwände bedeutsam genug geltend, um mit der 
Zunahme der Zahl apolarer Gruppen und damit eventuell steigender 


1 Dieser Standpunkt kam zum ‘Ausdruck in den seither öfter zitierten Sätzen 
(RUHLAND und HorrMann 1926): „Und doch schiene uns wissenschaftlich zuch 
dann etwas gewonnen, wenn die Theorie...nur den großen Grundrahmen ab- 
geben würde, innerhalb dessen noch sehr weiter Raum wäre für das Spiel... 
mancher physikalischer und chemischer Besonderheiten des Plasmas sowohl wie 


der Stoffe (a. a. O. S. 80). 
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Molekelgröße die bevorzugte Aufnahmegeschwindigkeit der Hydro- 
phoben zu erklären!. Also wieder der Porenweg und die beherrschende 
Rolle rein räumlicher Verhältnisse. Natürlich erklärt sich durch die 
geringe Reichweite dieser intermolekularen Kräfte auch, daß der Kon- 
trast des Durchtrittes der beiden Stoffarten bei den gewöhnlichen, außer- 
ordentlich engen pflanzlichen Poren viel schroffer zu Tage treten muß 
als bei Bm. 

Es muß nun aber, insbesondere angesichts der endlosen Polemik 
um die Lipoid-, Lipoidfilter- und die UFT. der Wunsch verbleiben, 
‚die Streitpunkte auch experimentell möglichst eindeutig zu klären, was 
vor allem für das Verhalten der + hydrophoben Anelektrolyte gilt, das 
ja gerade zu so widerspruchsvollen theoretischen Erklärungen Anlaß 
gegeben hatte. Es möchte also gezeigt werden: 1. daß bei diesen Stoffen 
die Molekelgröße im Verhältnis zur Porenweite beim Permeationsvorgang 
ebenso maßgeblich beteiligt ist wie bei den + hydrophilen und 2. daß 
jene auf dem gleichen Porenwege ins Zellinnere gelangen wie diese. 

Beide sich aus der UFT. ergebende Thesen werden unseres Erachtens 
durch die nachfolgend beschriebenen Versuche an Bm-Zellen dargetan. 
die unter der narkotiscen Einwirkung der primären Alkohole C,—C, 
der gesättigten aliphatischen Reihe standen, wobei die Molekellänge 
dieser Alkohole den Eintritt beider Stoffkategorien-gleichsinnig beein- 
flußte. 

b) Das Objekt. 

Die von uns benützten Beggiatoen stammten von der gleichen 
Stelle des Solgrabens von Artern, die auch das Material für die früheren 
Arbeiten (RUHLAND und HOFFMANN 1926, SCHÖNFELDER 1930, RUHLAND, 
ULLRICH und YAMAHA 1933) geliefert hatte. Einige an sich nicht wesent- 
liche Unstimmigkeiten der früheren Ergebnisse gegenüber unseren weiter 
unten (Tabelle 3) mitzuteilenden Messungen machen es rätlich, hier 
zunächst auf die Artfrage einzugehen: 

KLas (1937) fand 2 Gruppen von Bm mit verschiedener Fadenweite ohne 
Übergänge zu einander. Er unterschied deshalb 2 besondere Arten: a) B. mérabilis 
(Coun) Kras mit 14,8—24,4 u dicken und b) B. gigantea KLas mit 26,4—42,6 u 
dicken Fäden. RUHLAND und HoFFMANN (1926) geben für ihre Fäden als Breite 
sogar 40—50 u an, SCHÖNFELDER (1930) gibt keine Maße, KESSLER (unveröffent- 
licht) fand am gleichen Standort eine Breite von nur 19—29,3 «. Zu Beginn unserer 
Untersuchungen wurden Messungen leider versäumt, 1941 fanden wir 18,0— 27,5 u 

Ein schönes Beispiel dafür ist unter anderem das raschere Permeieren von 
Methylharnstoff im Vergleich zu Harnstoff, der wiederum von Dimethyl- und 
Athylharnstoff übertroffen wird (COLLANDER und Wixstrém 1949). Wenn dies 
bei Bm umgekehrt ist, so folgt dies aus der viel größeren Porenweite dieses Orga- 
nismus (S. 99, Tabelle 2). Bei manchen Objekten dringt Harnstoff rascher als 
Methylharnstoff (s. auch CoLLANDER und WIKSTRÖM) in gewöhnliche Zellen höherer 
Pflanzen ein, Ausnahmen, welche durch die den Plasmazustand verändernde Wir- 
kung dieser Stoffe bedingt sind. 
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(im Mittel etwa 24,5 u, 1942 19,5—28,8 u (im Mittel 25 y). Nehmen wir nach Kras 
das Verhältnis von Fadenbreite und Zellänge als charakteristisch, so betrug dies 
bei unserem Material 2:1, wie KLas für Bm angibt. Bei den von RUHLAND und 
HOFFMANN untersuchten Zellen betrug dies Verhältnis — 2,5:1, paßt also trotz der 
riesenhaften Zellen nicht zu B. gigantea, das Kras mit 4:1 angibt ULLRICH (1926) 
bildet Fäden vom gleichen Standort mit dem Verhältnis von 1,8:1 ab. Unser 
Material würde also noch am besten zu Bm (Coun) KLas stimmen, doch beobach- 
teten wir, wenn auch selten, in unserem Material riesenhafte Fäden mit doppeltem 
Quermesser, berücksichtigten sie bei unseren Permeabilitätsmessungen aber 
nicht. Alle anderen Individuen stimmen von 1937—1943 in ihren physiologischen 
Reaktionen völlig überein. 

In Tabelle 3 stoßen wir aber auf die oben angedeuteten Unstimmigkeiten 
zwischen unserer vorliegenden und den genannten früheren Messungen, welche 
eventuell eine Arttrennung rechtfertigen könnten, so die S. 97 erwähnte Reaktion 
frei schwimmender Individuen auf vorbeifließendes Wasser, die von den früheren 
Autoren nicht erwähnt wird, jedoch in Kessters kleinzelligem Material ebenfalls 
auftrat. Ferner mag die durchschnittliche Weite oder Zahl der Poren bei den früher 
verwendeten Beggiatoen größer gewesen sein: Nach RUHLAND und HorrMann (1926) 
verschwinden nämlich die durch 0,33 Mol Saccharose und 0,8 Mol Glukose 
hervorgerufenen Turgorschrumpfungen in 5 min wieder. Während hier also die 
Stoffe bereits bis zum Ke tratic gleich eingedrungen waren, erhielten sich 
die durch kleinere Konzentrationen erhaltenen Knickungen an unseren Beggiatoen 
etwas länger (Tabelle 2). Dagegen stimmten die osmotischen Werte und die Poren- 
verhältnisse mit den früher gefundenen überein, denn die Permeationskoeffizienten 
waren wesentlich die gleichen (vgl. im übrigen S.100 und Tabelle 3). 

Wir begründen jetzt die Wahl unseres Versuchsobjektes Bm mit 
dessen großen — vielleicht einzigartigen — allgemeinen Vorzügen 
im Hinblick auf unsere Zwecke. Erst später werden wir dann sehen, 
welche speziellen Vorteile Bm mit ihren weiten Poren auch für das Ar- 
beiten mit Alkoholen verschiedener Kettenlänge bietet. Hier seien also 
zunächst die allgemeinen Vorzüge kurz angedeutet, namentlich uch für 
diejenigen Kritiker, welche geneigt sind, diesem Material exceptivnelle 
qualitative, und nicht, wie es der Fall ist, nur quantitative, eben durch 
die Porenweite und einige andere Eigenschaften bedingte Besonder- 
heiten gegenüber den meisten übrigen Pflanzenzellen zuzuschreiben. 

1. Bm hat gegenüber ihrem natürlichen Medium (in unserem Falle 
Wasser des Solgrabens von Artern bei Halle) den enorm niedrigen 
osmotischen Uberwert von 3,36 - 10°? Atm. und gestattet dadurch 
die Messung der Durchlässigkeit noch für Stoffe, die für gewöhnliche 
Objekte nicht verwendbar wären, entweder wegen geringer Wasser- 
löslichkeit oder weil sie in den erforderlichen, unvergleichlich viel größeren 
Konzentrationen bereits schädlich wirken bzw. höchstens noch die 
umständliche Partialdruckmethode erlauben. Mit der Zahl der am glei- 
chen Objekt verwendbaren Stoffe muß aber die Sicherheit wachsen, 
mit welcher die Gesetzmäßigkeiten der Penetration hervortreten. 

2. Die schon oben erwähnten Porenverhältnisse (Zahl, Weite) ge- 
statten ganz kurze, nur etwa 1 min betragende Meßzeiten, während 
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man bei den viel länger dauernden plasmolytischen Messungen an 
anderen Objekten oft mit irreführenden Ana- und Katatonosen usw. 
zu rechnen hat. 

3. Die Versuche gehen nicht nur rasch, sondern im natürlichen 
Medium vor sich, d.h. untergetaucht, aber doch nicht so, daß Sauer- 
stoffmangel in Frage kommt, mit dem bei der üblichen langwierigen 
Plasmolysenmethode, bei Geweben von Landpflanzen im Raume 
zwischen Objektträger und Deckglas (Umstellung auf teilweise oder 
komplette anaerobe Atmung) immer gerechnet werden muß. Auch könnte, 
wie MoTkes (1933) zeigte, durch die unvermeidliche Gewebeinfiltration 
bereits Proteolyse einsetzen. 

4. Zur Anwendung gelangt eine schonende Turgormethode, weil bei 
Bm Plasma und Zellmembran so fest zusammenhängen (RUHLAND und 
HEILMANN 1926), daß sie sich bei osmotischem Wasserentzug nicht 
voneinander lösen. (Die Durchlässigkeit der Zellmembran kann dabei 
an toten Fäden kontrolliert werden.) Im Gegensatz dazu kann die 
übliche Plasmolyse schwere Verletzungen gerade der plasmatischen 
Außenbezirke mit sich bringen. RUHLAND, ULLRICH und Enno (1938) 
zeigten, daß die nach Verletzung statt der ‚alten‘ gebildete ‚neue‘ 
Plasmahaut sich in ihrer Durchlässigkeit von jener nachweisbar unter- 
scheidet, was bisher kaum beachtet worden ist, obwohl schon früher 
ScARTH (1927) ähnliche Veränderungen festgestellt hatte (vgl. auch 
RUHLAND und RAMSHORN 1938). Auch an Verwundungen durch ab- 
gerissene Plasmodesmen wird vielleicht zu denken sein. Die schädliche 
Wirkung von Plasmo- und Deplasmolyse ist besonders bei Untersuchung 
der ,,Permeabilität‘ für Wasser sehr zu beachten (DE Haan 1933). 


c) Apparatur. 


Für unsere Messungen haben wir uns wiederum der früher im Leipziger Bota- 
nischen Institut ausgebildeten Methode bedient. Die in der Arbeit von RUHLAND, 
ULLRICH und YAMAHA (1933) genauer beschriebenen Strömungskammern wurden 
Glas an Glas über ein kurzes Kapillarrohr mit einem Dreiwegehahn verbunden, 
an dessen beiden Zuflüssen mit Gummischlauch, ebenfalls ganz eng, 2 Tropf- 
trichten so befestigt waren, daß sich die Kammern nacheinander mit 2 verschiedenen 
Lösungen ohne Zeitverlust durchströmen ließen. Mit Rücksicht auf die Verwendung 
fettlöslicher Stoffe blieben die gut eingeschliffenen Hähne der Apparatur unge- 
fettet, hielten aber gleichwohl dicht. Die Tropftrichter wurden mit eingeschliffenen 
Glasstopfen verschlossen und nur während der Arbeit selbst. lose mit Schalen 
bedeckt, so daß nirgends durch Verdampfen Konzentrationsänderungen zu be- 
ürch ten waren. 


B. Experimenteller Teil. 
a) Messungen im Normalzustand des Objekts. 


Zur Messung der Permeabilität wurden die mit Arterner Solwasser 
gefüllten Kammern nach etwa 1 Std, wenn sich die Zellfäden in großer 
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Zahl durch Schleimabsonderung am Boden festgesetzt haben, mit der 
Lésung des jeweiligen Stoffes in Solwasser durchstrémt. Bald darauf 
kann man dann den Prozentsatz osmotisch ,,geknickter‘‘, d.h. durch 
Turgorverlust erschlaffter Fäden auszählen. 

Bei schwächerem Wasserstrom, wie ihn RuHLAND und HOFFMANN (1926) und 
auch ScHONFELDER (1930) anwandten, verblieben bei unserem Material auch 
nicht festsitzende Faden in den Kammern und knickten dabei stets ein, weshalb 
in Grenzfällen die Unterscheidung osmotisch und mechanisch geknickter Fäden 
schwierig wurde, d.h. also eine stärkere Wirkung der vorbeifließenden Lösung 
vorgetäuscht werden konnte. Außerdem wickelten sich jetzt — ehemals bestand 
diese Schwierigkeit offenbar nicht — solche losen Fäden umeinander, bildeten 
verklumpte Flocken und verdeckten dabei auch die darunter liegenden fest- 
haftenden Individuen. Auch deshalb mußten die frei schwimmenden Fäden aus 
den Kammern entfernt werden, was nur durch stärkeren Wasserstrom . (etwa 
120 Tropfen je Minute) möglich war. Die an den nun noch in den Kammern ver- 
bliebenen Fäden beobachteten Einkerbungen rührten, wie sich immer wieder be- 
stätigte, nur von Turgeszenzverlust her. Dadurch ergab sich aber der Vorteil, 
nicht nur aus dem Gesichtsfelde, sondern aus der ganzen Kammer mit ihren bis 
40 Individuen die osmotischen Wirkungen zu ermitteln, wobei eine Messung 
_ mindestens 2, meist aber 5 Kammern umfaßte, so daß ein guter Mittelwert gewonnen 
wurde, wie auch die schönen Übereinstimmungen bei den häufigen, zu verschiedenen 
Zeiten durchgeführten Wiederholungen zeigten. Alle Untersuchungen wurden bei 
~15° C (größte Schwankung zwischen 13° und 17°), gegen 20° der früheren Ver- 
suche in einem hellen Zimmer ausgeführt. Dies gilt alles auch für die Narkose- 
versuche. 
An Stelle der ,,Momentanversuche“ in den früheren Arbeiten traten 
Messungen unter Einhaltung einer längeren, gleichen Einwirkungszeit 
der Lösungen von 3 min. Die Wahl dieser für Bm recht langen Dauer, 
zu welcher noch die für das Auszählen der Kammern erforderlichen 
Zeit kam, wurde mit Rücksicht auf die Narkoseversuche gewählt, mit 
deren Ergebnissen die Versuche im Normalzustand (,‚Normalversuche‘‘) 


vergleichbar zu gestalten waren. 


b) Messungen im Zustand der Narkose. 


Bei der Bemessung der Zeit, in welcher die Fäden von Bm der Ein- 
wirkung unserer Narkotika zu überlassen waren, mußte ebensosehr auf 
eine kräftige Wirkung Bedacht genommen wie jede auch. geringfügigste 
Schädigung ausgeschlossen werden. Eine solche bestand môglicher- 
weise im Verlust der Fäden, sich durch Schleimabsonderung am Boden 
festzusetzen, wie es nach 40 min der Narkose mit allen Alkoholen fest- 
gestellt wurde: Fast alle Individuen wurden mit den einströmenden 
Lösungen davongeschwemmt. 

Wir haben, um völlig sicher zu gehen, die Gesamtdauer der Nar- 
kose mit .allen Alkoholen auf 8 min beschränkt. Die Untersuchungs- 
kammern wurden zunächst mit einer Lösung des jeweiligen Anästheti- 
kums in Solwasser durchspült, 5 min beiseite gelegt (,,Vornarkose“) 
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und dann die Behandlung mit einer Lésung fortgesetzt, die neben dem 
Narkotikum noch den jeweils interessierenden Stoff in Grenzkonzen- 
tration enthielt. 3min nach Beginn dieser letzteren Behandlung wurden 
alle Fäden auf die osmotische Wirkung geprüft und ausgezählt, so daß 
die Zahlen darüber Aufschluß gaben, ob oder wie das Narkotikum die 
Durchlässigkeit verändert hatte. 


Die Wahl von 3 min für die Prüfung auf osmotischen Wasserentzug bei den 
Narkoseversuchen machte natürlich notwendig, die Grenzkonzentrationen durch 
Normalversuche, . die in extenso aus früheren Versuchen ja nur auf Grund von 
M versuchen bekannt waren, genau zu bestimmen : Tabelle 1 zeigt an einigen 
nach steigendem Verteilungsquotienten Ather/Wasser als ungefährem Maß der 
Hydrophobie geordneten Stoffbeispielen den Prozentsatz osmotisch erschlaffter 
Bm-Fäden nach verschiedener Einwirkungsdauer. Die Zahl der Versuche war 
nicht so groß wie sonst. Man sieht aber, daß die Hydrophoben (und entsprechend 
die in der Tabelle nicht berücksichtigten kleinmolekularen Hydrophilen) schon 
nach 3—4 min, d. h. also während des Auszählens, merklich und meBbar aufgenom- 
men werden. Zur Ergänzung diene Tabelle 2 mit den in Momentanversuchen 
(30—60 sec Einwirkung) und 5-min-Versuchen erhaltenen Grenzkonzentrationen. 
Die Zahlen der Tabelle 2 sind bereits von RUHLAND und Horrmann (1926, S. 43) 
mitgeteilt worden und sollten damals begründen, daß wir unsere Permeations- 
koeffizienten aus Momentanversuchen berechneten. Für unsere nachstehend mit- 
zuteilenden Hauptversuche ergab sich die Zugrundelegung von 3 min für alle 
Turg versuche als sehr glücklich gewählt, wie aus späterem Zusammenhange 
(S. 105) hervorgehen wird. 

Anhangsweise sei bemerkt, daß wir diese 3-min-Versuche ohne Narkotikum 
auch an allen verwendeten Stoffen und Konzentrationen für eine strenge Prüfung 
auf Unschädlichkeit benutzt haben, nachdem von vornherein alle Stoffe aus- 
geschieden waren, welche sich bereits in früheren Momentanversuchen als frag- 
würdig erwiesen hatten und deshalb damals nach der Partialdruckmethode zu- 
sammen mit einem nicht permeierenden Stoff geboten werden mußten. Die übrigen 
zu prüfenden Stoffe wirkten 3 min ein, dann wurde 5 min lang kräftig mit reinem 
Solwasser durchströmt. Als verwendbar wurde der Stoff nur dann angesehen, 
wenn die durch ihn osmotisch geknickten Fäden sich sämtlich in Solwasser wieder 
gerade gestreckt und bei einer nachfolgenden Behandlung mit Rohr- oder Trauben- 
zucker in Grenzk tration auch wieder die alte, normale Durchlässigkeit auf- 
wies, während erhöhte als noch nicht überwundene Schädigung betrachtet und 
der betreffende Stoff verworfen wurde. 











Tabelle 1. Prozentsatz osmotisch geknickter Bm-Fäden in Abhängigkeit von der 


























Einwirkungedauer der Grenzk trati (vgl. Text). Stoffe geordnet nach 
K Äther] Wasser. 
K 6 kon- Minuten nach Beginn 
Stoff Äther | MRp zentration | : der Einwirkung 
Wasser Mol-10"lij2[/3|4|/5|/6|718 
‘ | ph | 

Raffinose . . . . | <0,001 | 103,58 0,15 | 47 | 49 | 52/50 | 53 si |49 49 
Saccharose . . . | <0,001 70,35 0,25 |47/| 50) 55/52) 45/30) 9| 2 
Glukose . . . . | <0,001 37,54 0,59 146156 |56|54 140 |18| 7| 1 
Butyramid . . . 0,058 24,11 14,0 45 | 48 | 48 | 44/35/13) 5| 0 
Pula ‘ 0,019 32,66 4,2 48 | 51 | 47/32\14| 1| 0| © 
jäthylazetat . . 4,4 64,73] 1,2 |49/49/51/30/11| 0| 0| 0 
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Tabelle 2. Grenzk trati nach verschiedener Einwirkungsdauer. 
Stoffe geordnet nach der Molrefraktion. Lipoidlösliche ‚Stoffe kursiv. 
Grenzkonzentration eg 
Stoff MR K Mol - 10”° der Innen- 
D Ather/ Wasser ___| konzentration 
“ Mol - 10-* 
momentan 5 min je min 
Raffinose. . . . . 103,58 <0,001 0,15 0,15 0,00 
Saccharose . . . . 70,35 < 0,001 0,25 0,33 0,0066 
Rhamnose . . . . 36,02 <0,001 0,50 0,67 0,134 
Bi. 39,06 — 0,55 0,75 0,15 
Giskoss .. . . . . 37,54 < 0,001 0,55 0,8 0,16 
Xylose. . . . .. 31,40 <46,001 0,80 1,5 0,3 
Erythet . . . .°. 26,77 <0,001 3 20 4 
Monochlorhydrin . 23,97 0,080 20 80 16 
Glyzerin. . . . . 20,63 <0,001 9 70 14 
Di lharnstoff . 23,43 0,003 5 20 4 
Methylharnstoff!. . 18,47 0,0012 10 140 28 
_. . esa 14,40 — 90 300 100 














1 Man beachte, daB die Permeabilitat für Mono- und Dimethylharnstoff bei 
Bm durch die Molekelgröße entschieden wird, bei zahlreichen anderen Pflanzen- 
zellen dagegen durch das Dazukommen apolarer Gruppen im Molekül, was sich 
bei den viel engeren Poren leicht erklärt (S. 109f.). 


c) Auswahl der permeierenden Stoffe. 

Wir haben wieder nur Anelektrolyte herangezogen, hydrophile und 
in verschiedenem Grade hydrophobe. Als Maß der Hydrophobie wurde 
wieder der Verteilungsquotient K Ather/Wasser (SCHÖNFELDER 1930, 
COLLANDER 1942) gewählt, als Maß der Molekelgröße diente die Mol- 
refraktion MR,. Deren unterste Größe war durch Glyzerin vertreten. 
Noch kleinere Molekeln werden in der relativ langen Versuchszeit von 
3 min schon zu weitgehend von Bm aufgenommen, um noch brauchbare 
Werte zu ergeben. Es schien unnötig, für gleiche oder ähnliche Molekel- 
größen mit mehreren Repräsentanten zu arbeiten, da sie sich im Permeier- 
vermögen nicht oder zu wenig unterschieden. So stehen Malonamid 
und Laktamid (SCHÖNFELDER 1930) im MV und in der Permeation dem 
Glyzerin so nahe, daß sie fortfallen konnten. Für die Disaccharide 
konnten wir uns mit Saccharose, für Hexosen mit Glukose, für die 
Pentosen mit Xylose begnügen. Sodann mußte eine Reihe von Stoffen 
wegfallen, deren Untersuchung an sich erwünscht gewesen wäre und 
früher von uns (RUHLAND und HOFFMANN 1926) und SCHÖNFELDER (1930) 
verwendet worden waren, jedoch während der Kriegszeit nicht mehr 
beschafft werden konnten. Neu hirizu kamen Äskulin (wegen der 
photodynamischen Wirkung im Dunkeln geboten) und Arbutin. Unter 
den lipoidlöslichen waren die großmolekularen interessant, da ja für 
ihre Aufnahme immer wieder nachdrücklich das Löslichkeitsprinzip in, 
Anspruch genommen war. Andere wie Anilin, Paraldehyd, Pinakon- 
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hydrat, Äthylazetat, Monazetin und Formanilid hielten unserer Un- 
schädlichkeitsprüfung nicht Stand. 

Wesentlich war für unsere Zwecke, daß unter den Stoffen Paare aus 
einem hydrophilen und einem + hydrophoben Partner von ähnlicher 
Molekelgröße vertreten waren (vgl. etwa Propylurethan und Butyramid, 
i-Valeramid und Succinamid, Saligenin und Glukose, Triäthylzitrat 
und Arbutin). 

Zu diesen Stoffen kamen für die Normalversuche noch einige (Äther, 
i-Butylalkohol, n-Propyl-, Äthyl- und Methylalkohol), die nur unter 
unseren Narkotizis figurierten und deren Permeiergeschwindigkeit uns 
nur in diesem Zusammenhange interessierte. 


d) Normale Durchlässigkeit. 

Als Maß der Durchlässigkeit diente wieder die Permeabilitätskonstante 
u = 1—c/e’, wo c’ die gefundene Grenzkonzentration, c die von Raffinose als nicht 
permeierendem Stoff bedeutet (LEPESCHKIN 1909, TRÖNDLE 1910). Daß der Aus- 
druck nur ein annäherndes Maß für die Geschwindigkeit des Durchtrittes durch 
die Pl gr hicht darstellt, ist uns bewuBt. Es sollte in ihn auch noch die 
Diffusion durch das AuBenmedium bis zur Grenzfläche eingehen, doch kann der 
dadurch bedingte Fehler bei Bm wegen des ungewöhnlich niedrigen Grenzwertes 
nicht erheblich sein. Wir haben auch im kräftigen Dauerstrom der Lösungen 
gemessen, unter anderem auch solcher von langsamer diffundierenden Stoffen 
mit größerem MV, wie der Saccharose, ohne nennenswerte Abweichungen (für 
Saccharose gelegentlich u = 39,7 oder 39,9 statt 40,0 x 1072?) von Messungen in 
nicht strömender Lösung) zu erhalten. Bei gewöhnlichen pflanzlichen Objekten 
mit hohen Grenzk trationen kann sich der Fehler allerdings beträchtlich 
erhöhen. Zu den Einwänden von Davson und DANIELLI (1943) sei auf die Mit- 
teilung CoLLANDERs (1949a) verwiesen. Wegen weiterer Kritik der Methode findet 
sich eine Stellungnahme in der Arbeit von RUHLAND und HorrMann (1926, S. 42). 

Wir geben nun in Tabelle 3 eine Übersicht über die Ergebnisse der 
von uns in 3-min-Versuchen im Normalzustand des Objekts gemessenen 
Grenzkonzentrationen und der aus ihnen berechneten Permeations- 
koeffizienten. In der Tabelle sind die + ätherlöslichen kursiv gedruckt, 
diejenigen mit einem Teilungskoeffizienten < 0,001 wurden als hydro- 
phil angesehen. Man erkennt die stark bevorzugte Permeation der 
hydrophoben, wenn man sie mit hydrophilen ähnlicher Molekelgröße 
vergleicht, also etwa Propylurethan mit Erythrit, Xylose mit Diäthyl- 
harnstoff, Triäthylzitrat mit Arbutin oder Salizin, wenngleich die Be- 
vorzugung keineswegs an diejenige heranreicht, welche bei Zellen mit 
engporiger Plasmagrenzschicht beobachtet wird (S. 110). 

Selbstverständlich sind die aus unseren neuen 3-min-Versuchen 
gewonnenen Zahlen höher als die ,,Momentan“werte, da in 3—4 min 
schon ein osmotischer Ausgleich begonnen hat (vgl. S. 106). Wie die 
Ausnahmen von der guten Übereinstimmung der Messungen (Triäthyl- 
zitrat, Salizin) zustande kamen, haben wir nicht untersucht, da unsere 
neuen Werte allein als Grundlage für die Beurteilung der Narkose- 
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wirkung dienen sollten. Vielleicht machen sich hier Art- oder Rassen- 
unterschiede (S. 95) geltend, vielleicht auch unsere etwas tiefere Ver- 
suchstemperatur oder beides zusammen. Unsere 3-min-Werte schlieBen 
sich, von Saccharose abgesehen, den Momentanwerten von SCHÔN- 
FELDER näher als denen von RUHLAND und HOFFMANN an. Die klein- 
molekularen Alkohole passieren so rasch, daß nur Momentanversuche 
möglich waren und auch diese nur größenordnungsmäßig zu bewertende 
Messungen gestatteten, die uns nur in Hinsicht auf die Narkoseversuche 
mit diesen Alkoholen interessierten. 


e) Narkoseversuche. 

1. Allgemeines. Nachdem in den Arbeiten über die Permeabilität 
der Pflanzenzellen bereits eine große Zahl physiologisch zulässiger und 
im Handel erhältlicher Anelektrolyte geprüft worden ist, konnte eine 
experimentelle Klärung unserer Grundfrage, ob für den Durchtritt 
hydrophiler und hydrophoben Stoffe verschiedene Wege und Vorgänge 
anzunehmen seien oder für beide ein gleicher, gemeinsamer, wohl nur 
noch mit neuen Mitteln erhofft werden, die sich uns in Narkose- 
versuchen darzubieten schienen. 

Die Begriffe „Narkotika‘‘ (Anästhetika) und der durch sie herbeigeführte, 
als Narkose (Anästhesie) bezeichnete physiologische Zustand entstammen der 
Tierphysiologie. Nach WINTERSTEIN (1926) ist ,,die Narkose ein durch chemische 
Agentien hervorgerufener Zustand allgemeiner Verminderung des Reaktions- 
vermögens der lebenden Substanz, dessen Intensität innerhalb gewisser Grenzen 
sich in gleicher Weise verändert wie die Konzentration der ihn bedingenden Agen- 
tien“. WINTERSTEIN glaubte, für anästhesierende Stoffe kein weiteres gemeinsames 
Kennzeichen angeben zu können. Sehr viele Autoren, so OVERTON (1901), HeıL- 
BRUNNER (1929) sowie K. H. Meyer und Hemmi (1935) betonen indessen, daß alle 
diese Stoffe eine starke Lipoidlöslichkeit auszeichnet; sie sind in wäßriger Lösung 
praktisch undissoziert, chemisch aber sehr verschiedenartig: aliphatische und aro- 
matische Verbindungen, Alkohole, Äther, Phenole, gesättigte und ungesättigte 
Kohlenwasserstoffe usw. gehören dazu. Die bei Tier und Pflanze + übereinstim- 
mende wesentliche Wirkung zeigt 3 Stadien: zunächst reversible Erregung vieler 
Leb agen, die mit wachsender Konzentration in reversible Hemmung, 
die eigentliche Narkose, übergeht und bei weiterem Steigen der Konzentration 
allmählich bis zur letalen Schädigung führt. 

Durch Narkose können Taxien bei niederen Organismen (Bakterien, 
Algen usw., Protozoen) unterbunden werden. Doch hören manche Be- 
wegungen nicht auf (vgl. unter anderen ROTHERT 1904, Kısc# 1912 usw.). 
Dies gilt nun auch für die Kriechbewegungen unseres Versuchsobjekts 
Bm, wie auch nach ROTHERT für diejenigen der weit verbreiteten 
Beggiatoa alba. 

Sehen wir uns nun nach allgemein gültigen, also auch die niederen 
Pflanzen und Tiere einschließenden, von den Anästheticis bewirkten 
primären Veränderungen der lebenden Substanz um, so bietet sich uns, 
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zugleich als einzige sicherer Art, die reversibel verminderte Permeabilität 
an. Sie ist am häufigsten untersucht und bestätigt worden und konnte 
auch von uns bestätigt werden. 

Diese fast allgemein und sogar an Trauseschen „Zellen“ und 
Kolloidmodellen (ANSELMINO 1928) beobachtete, die Durcl.lissigkeit 
herabdrückende Wirkung wenigstens der grenzflächenaktiven Anäs- 
thetika wird meist dadurch erklärt, daß sie durch Adsorption an Plasma- 
haut und Poren die Stoffaufnahme behindern oder vollständig blockieren 
(HôBer 1947, S.396). Einer der besten Autoren auf diesem Gebiet, 
H. WINTERSTEIN (vgl. auch GELLHORN 1931 u.a.) hat in einer, wie der 
von HÔBER, vor allem die Tierzelle behandelnden Darstellung bereits 
1926 eine solche ,,Permeabilitätstheorie der Narkose“ (s. auch S. 369 bis 
405) in aller Ausführlichkeit entwickelt und gegen andere Theorien ver- 
teidigt. Er hat dabei den Zustand veränderter Grenzflächenbeschaffen- 
heit sogar auch zur Erklärung der narkotischen Erregungsveränderungen 
herangezogen, wozu hier ebensowenig wie zum Verhalten der Elektro- 
lyte gegen narkotisierte Gewebe und Zellen Stellung genommen zu 
werden braucht!. 

Obwohl es für unsere gegenwärtige Fragestellung und Beweisführung nicht 
erheblich ist, seien hier noch einige Bemerkungen zu der für einige Tier- und 
Pflanzenzellen angegebenen Erhöhung der Permeabilität durch Narkotika ange- 
fügt, so vereinzelt derartige gegensätzliche Angaben, verglichen mit der durch 
viele, verschiedenartige Beweise gesicherten, den Stoffdurchtritt herabdrückenden 
Wirkung der Narkose auch sind. Daß diese besonderen Fälle genauer untersucht 
zu werden verdienen, kann nicht bestritten werden. Da sie früher immer durch 
Überdosierung und Schädigung erklärt werden konnten, wird man diese Möglich- 
keit auch jetzt noch nicht ohne weiteres ausschließen wollen. Es gibt leichte Schä- 
digungen, die zwar nicht sofort bemerkbar sind, aber bei längerer Beobachtung 
vielleicht zutage getreten wären. Andererseits könnten die Schäden auch nach 
einiger Zeit überwunden worden sein, ihre Bezeichnung als ,,reversibel“ wäre 
also insofern physiologisch nicht eindeutig. 

2. Die Narkotika. Als solche haben wir in vorliegender Arbeit aus- 
gesprochen und stark polar-apolare Stoffe, und zwar die primären 
Alkohole der gesättigten aliphatischen Reihe von C,—C, gewählt?, 
deren höchste Glieder nur noch Spuren von Wasserlôslichkeit zeigen. 


1 Wir erwähnen nur, daß wir Durchlaßhemmung und Narkose keineswegs 
identifizieren, wie es wohl öfter versucht wurde (vgl. auch S. 117). Reversible 
Störungen der Permeation rufen nach unseren gelegentlichen Versuchen auch 
nichtpolare Kohlenwasserstoffe wie Hexan und Oktan oder so schwach polar- 


. apolare und nichtoberflächenaktive, aber stark narkotisch wirkende, wie Chloro- 


form, hervor, während es andererseits nach K. H. Meyer und Hemi (1935) nicht 
wenige oberflächenaktive Stoffe gibt, die zwar Hämolyse, aber keine Narkose er- 
zeugen. 

2 Unsere Alkoholpräparate waren reinste Handelspräparate. Einige Alkohole 
wurden im Chemischen Laboratorium der Universität Leipzig eigens für uns 
dargestellt, wofür wir auch hier verbindlichst danken. 
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Tabelle 4. Die als Narkotika verwendeten Alkohole. Näheres im Text. 




















| # lekel | | va 
olekel- narko e 
Alkohole Strukturformel | länge | = à —_ 
Bu | Mol - 10-* 
| 
1 | Methanol (Methylalkohol) . . . CH,0H 2,3 1 19,7 
2 | Methylpropanol-l (pr.iso-Butyl]- 
alkohol, Gärungsbutylalkohol) CH,-CH-CH,OH 3,6 4 | 7,6 
CH, 
3 | Athanol (Äthylalkohol) . . . . CH,-CH,OH ~3,8 | 2 18,7 
4 Be m (n-Propylalkohol) . . CH, - (CH,),0H =47| 3 | 4,02 
5 | 2-Methylbutanol-| (iso-Amyl- | | 
alkohol, Gärungsamylalkohol) CH,-CH,-CH-CH,0OH 54 | 5 | 0,278 
| CH, | | 
6 | Butanol-] (n-Butylalkohol) . . CH,(CH,),0H ~57| 4 | 7,6 
7 | Pentanol-I (n-Amylalkohol) . . CH, : (CH,),OH ~65| 5 | 0,278 
8 | Hexanol-l (n-Hexylalkohol) . . CH, - (CH,);0H 7171| 6 | 0,014 
9 | Heptanol-l (n-Heptylalkohol) . CH, - (CH,),0H ~8,8 |} 7 0,007 
10 | Oktanol-l (n-Oktylalkohol) . . CH, - (CH,),OH >10 | 8 | 0,00032 
11 | Nonanol-] (n-Nonylalkohol) . . CH, - (CH,),0H |=11,2| 9 | 0,000057 


Anders konstituierte Narkotika haben wir zwar ebenfalls auf ihre 
permeabilitätsvermindernde Wirkung an Bm untersucht, doch werden 
sie hier übergangen, weil für unsere gegenwärtige Fragestellung von 
geringer Bedeutung. 

Tabelle 4 gibt eine nach der Molekellänge (nicht der Zahl der C- 
Glieder der Kette) geordnete Zusammenstellung unserer Alkohole, ihrer 
Strukturformel sowie der von uns so bezeichneten ‚optimalen nar- 
kotischen Konzentration“. 

Als Länge der Molekeln wurde in Tabelle 4 diejenige der Linearprojektion 
nach Stuart (1936) vom äußersten H der Paraffinkette bis zum hydratisch ge- 
bundenen H (bzw. bei n-Butanol und aufwärts bis zum O) des Gegenpols berechnet. 
Es ist also bei den Längenangaben zu beachten, daß in sie die frei schwingenden 
polaren OH-Gruppen einbezogen sind. 

Die narkotische Permeabilitätsveränderung mußte in unseren Ver- 
suchen natürlich reversibel gelenkt werden, und zwar durch ent- 
sprechende Wahl der Konzentrationen und der Einwirkungsdauer. Als 
„optimale narkotische Konzentration“ galt uns diejenige des Nar- 
kotikums, bei welcher die Erniedrigung der Durchlässigkeit ihren größ- 
ten Wert erreichte. Die bereits auf S.97 begründete Einwirkungs- 
dauer (Vornarkose = 5 min + Nachnarkose — 3 min) betrug 8 min, lag 
also außerordentlich weit unter der Schwelle für die irreversible Er- 
höhung der Durchlässigkeit. Daß diese Zeitwahl sich als eine sehr 
glückliche herausstellte, wurde bereits angedeutet. Sie war es auch 
insofern, als in die 8 min die zum Auszählen der Kammern erforderliche 
Zeit nicht eingerechnet wurde, so daß für manche Stoffe die osmotische 
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Einwirkungsspanne (3 von diesen 8 min) schon etwas tiberschritten war. 
Dies war fiir unsere Zwecke willkommen, denn wenn trotz des beginnen- 
den osmotischen Ausgleichs sich die Hemmung geltend machte, so war 
dies eine Bestärkung ihrer Wirksamkeit. 


3. Versuchsergebnisse. Gleich die ersten Versuche zeigten, daß auch 
bei Bm unsere alkoholischen Narkotika die Penetration hemmten. Diese 
Wirkung stellten wir in gleicher Weise fest, wie es zum Zwecke der 
Bestimmung der Permeabilitätskoeffizienten geschah, d.h. durch Aus- 
zählen der Strömungskammern auf Turgorverluste (S. 97). Die Diffe- 
renz zwischen der Zahl der geknickten Bm-Fäden, die nach Behandlung 
mit jedem einzelnen Stoff allein (also im Normalzustand) und derjenigen, 
die mit der gleichen Lösung, aber unter Einfluß des Narkotikums 
festzustellen war, diente als Kriterium der veränderten Durchlässigkeit 
für den penetrierenden Stoff. War also das Wirkungsprozent der (ohne 
Narkotikum für den jeweiligen Stoff festgestellten) Grenzkonzentration 
unter 50 gesunken, so wurde auf eine erschwerte Penetration geschlossen, 
wobei das Streuungsmaß der aus den Zählungen errechneten Prozente 
nur 4 betrug. Durchgezählt wurden wenigstens 2, meist aber über 
5 Strömungskammern mit zusammen mindestens 40 Zellfäden. 

Zu Tabelle 5 sei noch folgendes bemerkt: Als mittlere Abweichung ergab sich 
bei unseren in Prozent aller gezählten und auf Turgeszenz oder Turgorverlust 
geprüften Individuen o = 4. Bei der ersten Versuchsserie schien keine Hemmung 
der Penetration von Antipyrin durch Äthyl- und n-Propylalkohol, von Arbutin 
durch Methyl- und von Triäthylzitrat durch Äthylalkohol bewirkt zu werden. 
In späteren Serien mit 90—110 Versuchsindividuen und strenger Einbeziehung 
der Auszähldauer (etwa !/,—1 min bei schwacher Vergrößerung) in die oben an- 
geführte Versuchszeit verschwanden diese scheinbaren Abweichungen. Der die 
Hemmung kennzeichnende Betrag, um welchen die Prozentzahl turgeszenter Fäden 
unter 50 sank, war 12—31, in Serie 1 sonst 9—26 und nur in 5 Kombinationen 
5—8, welch letztere auch wie oben nachgeprüft wurden. 

Die absoluten Beträge der narkotischen Durchlaßhemmungen hätten erheb- 
liches Interesse verdient, doch reichtc die zu ihrer Messung erforderliche Zeit und 
Kraft damals nicht entfernt aus, auch hätten dafür wohl andere Wege beschritten 
werden müssen. Für unsere gegenwärtigen Ziele kam es nur auf die Feststellung 
der Veränderungsrichtung an. 

Betrachtet man die in Tabelle 5 zusammengefaßten Ergebnisse, so 
erkennt man sogleich den Zusammenhang der Penetrationshemmung mit 
der Länge der Alkoholmoleküle einerseits und der Molekelgröße der pene- 
trierenden Stoffe andererseits, in dem Sinne, daß mit zunehmender 
Kettenlänge der Alkohole der hemmende Einfluß auf immer kleinere 
Molekeln der Stoffe übergreift und, Hand in Hand damit, die Alkohole 
mit kürzester Kette nur noch die größten Stoffmolekeln an der Penetration 
zu hemmen vermögen. Dabei ist unseres Erachtens noch von größter 
Bedeutung, daß diese Regel sich gleichermaßen auf hydrophile wie hydro- 
phobe (d.h. äther- oder ,,lipoid“‘lésliche) Stoffe erstreckt. Die auf die 


Le, Ca 
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Tabelle 5. Wirkung der Alkoholnarkose auf die Penetration. Stoffe geordnet nach 
Molekelgröße, die hydrophoben kursiv. Alkohole nach Molekellänge (in A). 0 be- 
deutet Durchlässigkeit unverändert (wie im Normalversuch, vgl. Tabelle I, Spalte 4), 
+ bedeutet Grenzwert gestiegen, also Durchtritt gehemmt (vgl. im übrigen den Text). 


































































Alkohole 
Slaals 3833/33 3 3ız 
aaaz ses ss 5 515): 
K CAE HAFAEIE 
Stoffe. MRp | Äther al | a | Ba 
‘Wasser A 
2,31 3.6 | 3,8) 4,7) 5.4 | 5,7 | 6,5) 7.7) 8,8 10,6) 11,2 
C-Atome Eee 
ıi4j2j3j5j4)5|6|7|8)9 
} | | | | | | 
Glyzerin . . . | 20,63 | <0,001 | 0 | 0 ofololo o/o/o/o|o 
Butyramid . . | 24,91 | <0,068 |0'0!0/0)0)0'0/0|0),0|0 
Erythrit. . . . | 26,77 | <0,01 |0|0/0)0:0 0/0 0010| + 
Suceinamid . . | 27,54 | <0,001 10/1 0;j0/0j0/0|0/0/)0/+| + 
i-Valeramid . . | 28,72 | 0,17 10;0,0.0,0/0/0.0 F+| + 
Xylose . . . . | 31,40 | <ooı jo 0J10j0o o Jo oJ 0o|+ + + 
Diäthylharnstoff | 32,66 0.019 | 0! 0/0 0/0 0!/0!/01+!|+! + 
Saligenin . . . | 33,89 100 [0 0/0/0)0!/0;0)0}+)/+) + 
Glukose... . . | 37,54 | <ooı |o! 0 |o|0o|o 0 o[F ++ + 
Trimethylzitrat . | 50,25 0,43 |0'0/0/0'0/0/0/4+/4+/4+) + 
Antipyrin* . . | 56,10 0,073 Jo 0 JoJo[F FF ++ + + 
Arbutin* . . . | 63,52 | <0,001 J0 1 010/10] + | +! + +/ ++! + 
Triäthylzitrat . | 64,73 442 1010/10) 0|+| ++ +++, + 
Salizin . . .:. | 67,34 | <0,01 101 0!0jJ0|+j+ ++ +1+| + 
Saccharose . . | 70,35 | <0,001 [+ + +i+|+|+i +++ +) + 
Askulin. . . : | 76,30 | <ooo1 + + 4141 + FH + HI + 1 4+ 


*-Vgl. Text S. 105. 


Länge der Alkoholmolekeln bezogenen Hemmungsbereiche sind bei ver- 
gleichbarem MV bei beiden Stoffkategorien die gleichen. 

DaB die Hemmungswirkung der Alkohole kräftig ist, zeigen besonders 
auch die Fille kleiner Molekeln, die in den Normalversuchen schon 
meßbar eindringen konnten!. Wenn gleichwohl in den zugehörigen 
Narkoseversuchen sich Hemmung: (Zahlen unter 50%) ergab, so be- 
deutet dies, daß der Aufnahmeeffekt des betreffenden Alkohols noch 
mit überwunden war. Auf solche Fälle bezieht sich unsere frühere Be- 
merkung (S. 104), daß die von uns der Turgeszenzprüfung zugemessene 
Zeit von 3 min (zuzüglich der Zeit für das Auszählen, etwa !/, bis 1 min) 
sich als glücklich gewählt herausstellte, da eben in dieser Zeit klein- 
molekulare Stoffe schon teilweise penetrieren konnten (vgl. auch Ta- 
belle 1 und 2). Bemerkt sei noch, daß die Versuche mit den lipophilen 





1 Zu Beginn unserer Versuche waren wir geneigt, diese Ergebnisse fälschlich 
im Sinne einer narkotisch gesteigerten Durchlässigkeit zu deuten. 
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Stoffen besonders oft an verschiedenen Tagen mit gleichem Ergebnis 
wiederholt wurden. 

Es braucht kaum betont zu werden, daB die durch Narkose verminderte 
Permeabilität nicht durch Summation der Partialdrucke von Narkotikum und 
Stoff vorgetäuscht sein kann. Eine solche Vermutung ist nicht nur wegen der ge- 
ringen selbst bei Bm gar nicht spürbaren Konzentration aller und besonders der 
C;—C,-Alkohole, sondern auch deshalb auszuschließen, weil selbst die nieder- 
molekularen Alkohole nach der 5-min-Vornarkose längst bis zum Konzentrations- 
ausgleich eingedrungen sind (vgl. auch Tabelle 3). 

Je geringer also die Molekelgröße des penetrierenden Stoffes ist, desto 
länger muß die Alkoholkette sein, um Hemmung zu erzeugen. Bei den von 
uns gewählten Versuchszeiten und übrigen Bedingungen zeigten die 
Alkohole mit einer Länge der Linearprojektion ihrer Molekeln unter 
etwa 4 A die hemmende Wirkung nur auf Stoffe vom MR,> 70. 
Andererseits läßt bei gleichen Versuchsbedingungen Nonylalkohol (etwa 
11,2 A) nur noch Stoffe mit einer MRp< 25 ohne meßbare Hemmung 
penetrieren. Höhermolekulare Alkohole unserer Reihe konnten, da in 
Wasser praktisch unlöslich, nicht mehr berücksichtigt werden. 

Daß die Hemmwirkung nicht durch die Zahl der C-Atome je Molekci, 
sondern durch die Molekellänge entschieden wird, zeigt ein Vergleich 
des Effekts von iso-Butylalkohol (Methylpropanol-l, Gärungsbutyl- 
alkohol) mit dem von n-Butylalkohol (Butanol-l) : beide haben 4 C-Atome, 
doch jener eine verzweigte, dieser eine unverzweigte und etwas längere 
Kette. Dem entspricht. in der Ku:ve ein verschiedener Hemmungs- 
bereich. 

Die dick ausgezogene Treppenkurve der Tabelle 5 zeigt ohne weiteres 
verständliche Stufen je nach den genannten Dimensionen der Alkohol- 
und Stoffmolekeln. Sie gilt, wie nochmals betont sei, nur für unsere 
Versuchszeiten und übrigen Versuchsbedingungen. Es liegt kein Grund 
vor, zu zweifeln, daß bei modifizierten Bedingungen sich eine etwas 
anders, aber sinngleich gestufte Treppenkurve ergeben würde. Das 
zeigte sich in der Tat bei einigen Proben, die durch Verlängerung oder 
Verkürzung um !/, bis 1 min von der 3-min-Norm unserer Hauptversuche, 
die osmotische Ausgleickszeit betreffend, abwichen. 


C. Erörterung der Ergebnisse. 

Unsere Messungen der reversiblen Permeabilitätsveränderung von 
Bm durch Narkose mit den homologen Alkoholen C,—C, hatte eine 
allgemeine Erniedrigung der Durchlässigkeit ergeben. Damit befinden 
wir uns in Übereinstimmung mit den meisten übrigen Autoren, denen 
HÔBER als erster vorangegangen ist. Wie erwähnt, wurde auf solche 
Erfahrungen sogar eine ,,Permeabilitätstheorie der Narkose‘ begründet 
(HöBer 1919, H. WINTERSTEIN 1926 usw.). Als Ursache dieser Wirkung 
der Narkotika ist längst eine durch sie hervorgerufene Veränderung der 
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Beschaffenheit der Plasmagrenzfläche angegeben worden, ja, sie wurde 
sogar zum Teil auch noch zur Erklärung der durch die Narkose bewirkten 
Erregungsveränderungen herangezogen (s. auch WINTERSTEIN), die aber 
von anderen, so zuletzt auch noch von K. H. Meyer und Hemmr (1935 
u. à. à. O.) auf die Ansammlung der Narkotika in den Lipoiden des 
Zellinneren zurückgeführt wird. a 

Die uns hier allein interessierende Hemmung der Penetration stellte 
man sich als Ergebnis einer ,,Verstopfung‘‘ der Poren durch die Anäs- 
thetika vor, oder, wie HöBer (1947, S. 396) es völlig im Sinne der UFT. 
ausdrückt: „diese bilden, soweit sie grenzflächenaktive Stoffe sind, eine 
Adsorptionsschicht und behindern so durch Werengerung der Öffnung die 
Passage durch die Kanäle je nach dem Molekularvolumen der eindringenden 
Substanzen oder blockieren sie sogar vollständig‘. 

Durch die Vorsteflung einer ungeordneten GrBBsschen Adsorptions- 
schicht wird aber die von uns gefundene enge Beziehung zwischen Ketten- 
länge der narkotisierenden Alkohole und Molekelgröße der zum Durchtritt 
gebotenen Stoffe (Tabelle 5) nicht erklärt. Die gesetzmäßige Abstufung 
der Durchtrittshemmung wird dagegen viel eher zur Annahme eines 
die „Poren‘‘ auskleidenden monomolekularen Filmes (,, Molekülbürste) 
drängen. Darin bestärkt unter anderem auch die soeben (S. 107) be- 
sprochene differente Wirkung von iso- und n-Butylalkohol (Tabelle 5). 
Erst ein solcher Film würde die Kettenlänge der Alkohole zur vollen 
Geltung kommen lassen, wobei die Filmbildung sich ohne weiteres aus 
der polar-apolaren Struktur der Alkohole ergibt. 

Wenn wir diese Annahme im folgenden näher prüfen, so bleiben 
wir uns bewußt, daß mit der Kettenlänge der Alkohole auch noch andere 
physikalische Eigenschaften und Fähigkeiten Hand in Hand gehen und 
sich abstufen, welche ebenfalls zu einer Theorie unserer Ergebnisse 
heranziehbar sein und der Diskussion bedürfen könnten, sofern diese 
Eigenschaften für eine unseren Befunden entsprechende Veränderung 
der Porenweite maßgeblich werden können. Auf eine solche Eventuali- 
tät werden wir am Schluß unserer Erörterungen zukommen (S. 113). 

Einwürfe gegen unsere Beweisführung wären denkbar insofern die 
Stoffaufnahme in die Zellen unseres Objekts ja nicht chemisch bewiesen, 
sondern nur aus Turgeszenzversuchen erschlossen werden konnten. 
Dazu folgende Bemerkung: WINTERSTEIN (1916) hat in Modellversuchen 
mit tierischen Membranen (weitere Literatur vgl. z. B. bei JAcoBs 1931) 
bei sehr starken narkotischen Konzentrationen (Äthylalkohol 5—6, 
Äther und Athylurethan je 3, Chloroform 0,1—0,12 Vol.-%) nicht nur 
erschwerte Durchlässigkeit für Salze gefunden, sondern auch auf eine 
„hochgradige Herabsetzung der Wasserpermeabilität aus der durch 
Wägung bestimmiten Änderung des Wassergehalts der Modelle ge- 
schlossen. Theoretisch könnte auch in unseren Turgorversuchen mit 
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Bm ein durch Narkose erschwerter Wasseraustritt aus den Zellen im 
Spiel gewesen sein und dadurch zum Teil narkotisch gehemmte Pene- 
tration der gelösten Stoffe vorgetäuscht haben. Faktisch jedoch würden 
bei einer solchen Annahme die von uns gefundenen allgemeinen Zu- 
sammenhänge zwischen dem MV der penetrierenden Stoffe und den 
molekularen Längenwerten der homologen Alkohole unverständlich 
bleiben. Dasselbe gilt abér, da nichts für eine Quellbarkeitserhöhung 
spricht!, auch von der Hypothese eines gehemmten Austrittes der 
Wassermolekeln, selbst bei Dipolassoziation, wenn in den weiten Poren, 
wie sie Bm auszeichnen, soviel größere Molekeln wie Glyzerin und 
Butyramid nur noch eben durch Nonylalkohol (Tabelle 5) nachweis- 
liche Hemmung erfahren. 


i a) Der Porenweg. 

1. Allgemeines. Die in vorliegender Arbeit mitgeteilten Ergebnisse 
erheben, wie wir glauben, den unserer UFT. gemäßen Grundgedanken 
eines die Permeation beherrschenden, rein räumlichen Verhältnisses 
zwischen Porenweite und MV des penetrierenden Stoffes zur Evidenz. 
Andersartige supplementäre oder Kompromiß-Hypothesen sind unnötig, 
da sich die bevorzugte Aufnahme lipoidlöslicher Stoffe vor den wasser- 
löslichen durch Berücksichtigung der verschiedenen Molkohäsion er- 
klärt (Bogen 1950). Der sehr alte Streitpunkt scheidet also aus. Die 
Sachlage ist einheitlich und wird durch die schon von PFEFFER in seiner 
Tagmentheorie, auf die bereits ScHÖNFELDER (1930) in diesem Zusammen- 
hang nachdrücklich hinwies, herangezogenen intermolekularen Kräfte 
geklärt. 

Der Energiegehalt dieser VAN DER Waatsschen Kräfte ist bei den 
lipoiden Stoffen klein, groß dagegen bei den hydrophilen. Solche 
Molkohäsionen, die bei Homologen aus der Viskositäts-Temperatur- 
funktion berechenbar sind, lassen sich in erster Annäherung aus Atom- 
äquivalenten durch skalare Addition zusammensetzen; und zu ähn- 
lichen Zahlen und Beziehungen hat die Berechnung der molekularen 
Oberflächenenergie (BENNET und MITCHELL) geführt. Größere Energie- 
skalare hat DUNKEL aus der Verdampfungswärme abgeleitet, wonach also 
die zur Abtrennung zweier bereits z. T. entblößter Molekeln ausreichende 
Energie weit geringer ist, als wenn die beiden Gruppen allseitig von 
Molekeln umgeben sind. Und dabei erreichen die Energieskalare der 
hydrophoben Gruppen nur einen Bruchteil der Molkohäsion (in cal je 
Mol), welche den hydrophilen zukommt. Auch fällt erheblich ins Ge- 
wicht, daß bei Auflösung der für die H—C—H-Gruppe nach den beiden 
erstgenannten Methoden gefundenen Werte in Atomäquivalente sich 


1 Dafür, daß das Gegenteil (Herabsetzung der Quellbarkeit) viel wahrschein- 
licher ist, vgl. Abschnitt b, S. 113. 
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für den Kohlenstoff negative Kohäsionen ergeben, so daß also diese 
die Kohäsionskräfte der Kettenglieder verringern. „Man kann sich dies 
veranschaulichen, indem man sich das Kraftfeld der H-Atome in der 
Weise abgeschirmt denkt, daß ein großer Teil der Kraftlinien zu den 
C-Atomen zurückkehrt und nicht von Molekül zu Molekül wirksam wird. 
Je mehr eine Bindung im Innern des Moleküls liegt, desto weniger 
trägt sie zur zwischenmolekularen Kohäsion bei. Es ist, als ob die 
Valenz die ganze Kraft zum Zusammenhalten des Moleküls aufnähme, 
und dann um so weniger zur Kohäsion der Moleküle untereinander 
übrigbleibt. Je fester daher die Valenzen sind, desto schwächer sind 
im allgemeinen die Kohäsionskräfte und umgekehrt‘ (UMSTÄTTER 
1948). 

Mit der Zunahme der Zahl hydrophober Gruppen (also vielfach mit 
wachsendem MV) der lipoidlöslichen Stoffe wird deshalb die Passage 
durch die Poren solcher Stoffe leichter werden, da diese Gruppen 
„weniger diffusionshemmend! wirken (als Grenzschichtmolekeln), bzw. 
weniger in der Diffusion gehemmt werden (als permeierende Moleküle“: 
Bogen 1950). Sie werden leicht in die lipoide Phase übertreten können, 
während C-Verbindungen mit nur hydrophilen Gruppen durch die 
starken VAN DER Waatsschen Kräfte und — wie wir hinzufügen — die 
elektrostatische Wechselwirkung mit den Dipolen des Wassers in der 
_ wäßrigen Phase der Poren verbleiben. 

Es versteht sich danach leicht, und ist von BoGEN näher ausgeführt 
worden, daß mit kleiner werdenden Abständen von den Porenwänden 
(und damit natürlich vor allem bei so extrem engen Poren, wie sie für 
die große Mehrzahl pflanzlicher Plasmahäute charakteristisch sind) 
sowie in Anbetracht der sehr geringen Reichweite der VAN DER WAALs- 
schen Kräfte der Gegensatz zwischen den leicht permeierenden + hydro- 
phoben und den schwer eindringenden + hydrophilen Anelektrolyten 
immer stärker anwachsen muß, was ja eben die Aufstellung der Lipoid- 
bzw. Lipoidfilterhypothese veranlaßt hat. Das andere Extrem stellt 
Bm mit weitesten Poren dar, das aber immerhin auch noch den bevor- 
zugten Import der Hydrophoben erkennen läßt. 

Wenn nun unsere Versuchsergebnisse zeigten, daß die narkotische 
Hemmung der Passage mit wachsender Länge der Alkoholmolekeln 
sich über die Bereiche immer kleinerer Molekeln der permeierenden 

1 An Modellsystemen, und zwar monomolekularen Schichten von Oktyl- 
alkohol, Caprylsäure und n-Äthylnaphthol hat sich gezeigt, daß der Stoffdurch- 
tritt mit wachsendem hydrophobem Anteil, also jeder hinzukommenden CH,- 
Gruppe, stärker steigt, als nach der Trauseschen Regel zu erwarten, was nach 
PANKHURST (1942) auf die zwischen den hydrophoben Anteilen beider Partner 
wirksamen VAN DER Waatsschen Kräfte hinweist. Diesen würde also danach 
nicht nur eine verringerte Diffusionshemmung sondern auch aktuelle Förderung 
beim Durchtritt zu danken sein. 
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Stoffe ausdehnt, und zwar in identischer Stufenordnung für lipophile 
und hydrophile Stoffe, so werden wir dies als ein Zeugnis dafür auffassen 
müssen, daß in der Tat beiderlei Stoffe durch die gleichen Poren nach innen 
gelangen. 

Damit erhebt sich die Frage, ob es nicht auch für die Hydrophoben 
eine „kritische‘‘ Teilchengröße gibt, oberhalb welcher aus räumlichen 
Gründen keine Passage mehr festzustellen ist. Für einen solchen Sach- 
verhalt scheinen uns Beobachtungen zu sprechen, welche ULLRIcH (1936) 
an den membranlosen Eizellen von Cystosira barbata gelungen sind. 
Er stellte fest, daß lipoidlösliche kleinmolekulare Stoffe wie Äthylalkohol 
und Methylazetat nur Volumzunahme dieser nackten Zellen, größer- 
molekulare dagegen (wie viele hydrophile Stoffe) vorher eine anfängliche 
Volumabnahme erzeugten. so daß also ihre Penetration verlangsamt sein 
muß. Am stärksten gehemmt war das durch größtes Molekül ausge- 
zeichnete lipoidlösliche Triäthylzitrat, welches sogar den Zusammen- 
bruch der plasmatischen Grenzschicht in Tröpfehenform bewirkte, den 
der Verfasser als eine plötzliche Gerüstsprengung und „Umwandlung 
des ursprünglichen Ultrafilters in eine homogene Fliissigkeitsschicht“ dis- 
kutiert. In der Tat sind, wie wir hinzufügen, solche damit vergleichbaren 
Penetrationen und Dispersionen an monomolekularen Modellfilmen nach 
Injektion hydrophober Stoffe festgestellt worden (vgl. z. B. BATEMAN 
in HöBER 1947). ULLrıcH glaubt, aus der nur von großmolekularen 
Stoffen verursachten Volumkontraktion den zwingenden Schluß auf eine 
Porenstruktur der ursprünglichen Grenzhaut ziehen zu müssen. 

2. Alkoholfilm und Porenweite. Seit PrEFFERs grundlegenden Ar- 
beiten wissen wir, daß über die Aufnahme gebotener Stoffe die Plasma- 
außenfläche entscheidet, was innig in ihrer Struktur begründet sein muß. 
Schon wegen dieser Funktion muß sie sich also von derjenigen der 
inneren Plasmabezirke unterscheiden, doch sind unsere Kenntnisse dar- 
über bekanntlich ganz und gar unzulänglich. Allgemein verbreitet ist 
die durch mancherlei Erfahrungen und viele physikochemische Er- 
wägungen gestützte Überzeugung, daß die Plasmahaut neben Protein 
besonders reichlich Phosphatide und vielleicht auch Cholesterin ent- 
hält. Der uns gelegentlich gemachte Vorwurf, diese „lipoide‘“ Struktur 
zu leugnen, läßt sich leicht durch den Hinweis widerlegen, daß schon 
im Jahre 1926 aus unserem Leipziger Institut eine, allerdings wenig 
beachtete Arbeit (Weıs 1926) hervorgegangen ist, die als Ergebnis 
(S. 183) die ,,lipoide Natur der Grenzschichten“ betont. 

Wir gehen zunächst von der gleichfalls sehr verbreiteten Auffassung 
aus, daß die apolaren Endigungen der Molekeln der den Grenzfilm 
bildenden Esterphosphatide die „Poren“ bilden oder auskleiden, und 
daß die polaren Kopfgruppen in der wäßrigen Phase einer tiefer an- 
stoßenden Proteinschicht verankert sind. Ob der Film mono- oder 
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durch die Reaktion komplexer Gruppen bimolekular usw. zu denken 
ist, braucht uns hier nicht weiter zu beschäftigen. Somit würden also 
die Poren größtenteils aus den zahlreichen apolaren CH,- bzw. CH,- 
Gruppen der Palmitin-, Stearin-, Ölsäure usw. -reste dieser Phosphatide 
bestehen und demnach etwa 18—25A tief sein. Zu Schwierigkeiten 
führt aber die Weite solcher „Poren“, zumal bei Berücksichtigung der 
Frage der Stabilität des Films, da sich bei engster Packung Abstände 
von nur etwa 4-5 À ergeben könnten. Diese Größenordnung erscheint 
aber schon für die gewöhnliche, sehr engporige und erst recht für die 
Bm-Plasmagrenzfläche mit ihren extrem weiten Poren, unzulänglich, 
für sie ja erst Trisaccharide die kritische Teilchengröße erreichen. Um 
so weniger bestände dann auch die zusätzliche Möglichkeit einer Aus- 
kleidung der Poreninnenfläche mit Alkoholfilmen. 

Bekanntlich ist aber auch mancherseits (Monp 1924, Deutsch 1925) 
und namentlich auch neuerdings die Ansicht von der Proteinnatur oder 
wenigstens der Beteiligung von Proteinen am Filmaufbau (DANTELLI 
und Harvey 1931) vertreten worden. Für einen solchen Proteinfilm 
berechnet K.H. Meyer den durchschnittlichen Abstand der freien 
Ladungen (bei maximaler Aufladung) der tangential gestreckten, langen 
Proteinketten zu 35 A, der mit der Ladung aber natürlich abnimmt, 
so daß als Mittelwert vielleicht — 20 Ä oder weniger vermutet werden 
dürfen. Es würden sich somit unter Heranziehung der Vorstellung über 
„Haftpunkte‘“ (FREey-WyssLine 1938) Netzmaschen ergeben, wie wir 
sie uns am ehesten in den unbewegten, periphersten Plasmabezirken 
vorstellen können, und deren Weite das Passieren unserer Anelektrolyte 
(z.B. der unpolaren Saccharose mit einem Molekeldurchmesser von 
10,5 Ä) erlauben müßte, während in gewöhnliche Pflanzenzellen schon 
Glukose (5,15 Ä) nur noch schwer penetriert. Dabei ist aber auch noch 
der die Passage zunehmend erschwerende Hydratationszustand der 
Proteine zu beachten. Eine solche Vorstellung, welche auch für die 
hier nicht weiter zu diskutierende Passierbarkeit der Grenzschicht für 
Elektrolyte plausibel erscheint, würde ohne die Annahme besonderer 
Lipoidfilme auskommen, weil die diesen zugeschriebene Rolle von den 
apolaren Gruppen wie —CH,, —CH,--, —CH,0, usw. der Polypeptid- 
ketten dieser Makromolekeln übernommen werden könnte, denen auch 
eine entsprechende Orientierung dank der um frei drehbare Valenzen 
sich drehenden + größeren Atomgruppen zugeschrieben werden darf. 

Es böte sich uns aber auch die Möglichkeit, uns die eigentlichen 
Lipoide (Lezithin usw.) im vitalen Zellzustand an die im Plasma nach innen 
folgenden Proteinlamellen oder -mizellen gebunden zu denken, wie es sich 
aus den bekannten, über den lebenden Zustand zuerst von PALLADIN 
(1910) entwickelten und später namentlich von LEPESCHKIN (1923 u. a. 
a. QO.) propagierten Vorstellungen ergeben würde. Damit würden dann 
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die gegen die Beständigkeit und Porenenge des kondensierten reinen 
Lipoidfilms erhobenen Bedenken entfallen können. Daneben könnten die 
Grenzflächen außer den mit Hauptvalenzkräften gebundenen noch einen 
größeren Teil mit VAN DER Waatsschen Kräften adsorbierter Lipoid- 
molekeln enthalten. 

Endlich möchten wir auch den Gedanken an die Plasmodesmen als 
die durch Alkoholfilme verengbaren Wege des Stoffverkehrs nicht von 
vornherein ausschließen, sofern ihre noch unbekannten Dimensionen 
und Strukturverhältnisse dem nicht entgegenstehen. Falls die von 
W. SCHUMACHER (1942) in den Außenwänden der Epidermiszellen ent- 
deckten Bildungen dieser Art nach außen münden, würden die Plasmo- 
desmen ja nicht nur für den interzellularen Stoffaustausch, sondern 
auch für den mit dem Außenmedium in Betracht kommen. Wir würden 
dann bei Narkose eine Lähmung (Verlangsamung) des gesamten Stoff- 
verkehrs vermuten können. 


Da, wie erwähnt (S. 108), die Bildung einer ungeordneten Gibbs- 
Schicht aus Alkoholmolekeln zur Erklärung unserer Versuchsergebnisse 
nicht ausreicht, müssen wir kondensierte Filme auch bei diesen an- 
nehmen, welche mit den polaren Enden der Molekeln nach innen ge- 
streckt, also vertikal zu den Porenwänden, nach Maßgabe der Ketten- 
länge die Poren + verengen können, eine Orientierung, welche in den 
Kopfgruppen der Esterphosphatide oder in polaren Gruppen der Pro- 
teinunterschicht wie OH~, COOH (mit ihrer besonderen Neigung zur 
Assoziation mit den OH--Gruppen der Alkohole!) und NH,” in reichem 
Maße ihre Grundlage finden könnte. Detailliertere Diskussionen würden 
indessen beim Mangel unserer Kenntnisse schwerlich zu verläßlichen 
Anschauungen führen können. Auch wäre in eine solche Erörterung 
das Verhalten der Elektrolyte einzubeziehen, was nicht mehr im Rahmen 


unseres Gegenstandes liegt. 


b) Dehydratation. 

Eine ganz andere Erklärung der Narkose, nämlich durch Herab- 
setzung des Quellungszustandes der Zellen hat schon Dusoıs (1884, 
1894) versucht, und diese ist, soweit wir sehen ohne ausdrückliche 
Anknüpfung an Dusots, noch wieder von SEELICH (1940, 1941) ange- 
strebt worden, der die Theorie speziell auf die plasmatische Grenz- 
fläche abstellt, und damit, auch nach seiner Auffassung von der Narkose, 
auf das für sie wesentliche Gebiet der Permeabilität. Dies und das Ge- 
wicht seiner Argumente ist es, was die Darlegungen des genannten 
Autors auch für uns beachtlich erscheinen läßt. Es dürfte deshalb 
eine kurze Betrachtung der Hauptpunkte dieser Theorie der Narkose 
angebracht sein. 


Planta. Bd. 39. 8 
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SEELICH geht in seiner zusammenfassenden Darstellung über den 
Mechanismus der anästhesierenden Wirkung (1941) von einem Rück- 
blick auf die einander gänzlich widersprechenden Narkosetheorien aus, 
die, obwohl anscheinend widerlegt, in neuerer Zeit vielfach wieder 
verteidigt worden sind, so daß wir von einer Lösung des Problems noch 
weit entfernt scheinen, obwohl der Reaktionsmechanismus, verglichen 
mit den Reaktionen spezifischer Stoffe, relativ einfach sein müsse. 
„Denn wie wäre es sonst denkbar, daß es chemisch recht indifferente 
Stoffe sind, die die Erscheinungen der Narkose auslösen, daß diese 
Stoffe den Organismus unverändert wieder verlassen und daß auch 
eine relativ einfache Beziehung zwischen Molekülstruktur und Wirkungs- 
stärke festzustellen ist?‘ Es handle sich zweifellos um eine physikalische 
Reaktion, die „da sie auch bei den primitivsten Lebewesen und Zellen 
eintritt, an den primären Zellkomponenten angreifen muß“. SEELICH 
denkt an nicht osmotisch, sondern durch. die Narkotika hervorgerufene 
(nur bei Überdosierung irreversible) Quellungsveränderung als Ursache 
des Permeabilitätswechsels. 


SEELICH betrachtet einleitend ein zweiphasiges System, z. B. Wasser/Öl, in 
welchem die freie Grenzflächenenergie um so niedriger, je geringer die für die Bil- 
dung der Grenzfläche nötige Arbeit ist. Sie besteht im Transport der Molekeln 
aus dem Inneren der Phase an die Grenze und ist um so geringer, je größere Affini- 
tät die Molekeln der wäßrigen zu denen der Ölphase haben, d.h. je stärker die 
Hydratationskräfte sind. Bei Zusatz eines dritten, in beiden Phasen löslichen 
Stoffes wird nach Einstellung des Verteilungsgleichgewichts nur dann eine An- 
reicherung an der Phasengrenze möglich, wenn durch eine derartige Grenzflächen- 
adsorption die freie Energie erniedrigt wird, d.h. nur dann, wenn dieser Stoff 
auf Grund seiner Molekelstruktur in der Lage ist, die. Steilheit des Energieabfalles 
an der Phasengrenze zu vermindern. „Dies bedeutet also eine Hydratations- 
steigerung der Grenzschicht oder (wenn man den Vorgang umgekehrt betrachtet) 
eine erhöhte Ölbindung der H,O-Molekeln durch die Zwischenschaltung des Stoffes. 
Dessen Adsorptionstendenz (= Grenzflächenaktivität) entspricht dann der bei 
der Adsorption frei werdenden Energie. Der Betrag der Energieabnahme hängt 
aber nicht nur von der Natur des Stoffes, sondern auch von der ,,initialen“‘ freien 
Grenzfläch gie (d. h. von der vor der Adsorption vorhandenen freien Grenz- 
flächenenergie) ab und ist also um so höher, je höher die Adsorptionsaffinität des 
Stoffes ist. Für diesen gibt es einen Grenzwert der initialen freien Grenzflächen- 
energie, unter welchem überhaupt keine Adsorptionsschicht gebildet werden kann, 
da die Wärmebewegung einer Anreicherung an der Phasengrenze entgegenarbeitet. 
Statt initialer freier Grenzflächenenergie kann man aber wegen ihrer erwähnten 
Beziehung zur Hydratation auch „initiale Hydratation“ setzen, so daß also eine 
Grenzfläche um so adsorptionsfähiger ist, je weniger sie hydratisiert ist. Ein 
Beispiel dafür wäre die starke Adsorption an einer so wenig hydratisierten, hydro- 
phoben Grenzfläche wie Kohle/Wasser, während an stark hydratisierten Grenz- 
flächen überhaupt nichts angereichert wird. 

Da nach SEELICH vor allem Proteine als Grenzflächen in Frage kommen, 
diese also stark hydratisiert sind, so muß nach dem eben wiedergegebenen Ge- 
dankengang deren initiale freie Grenzfläche gie so niedrig sein, daß Adsorptions- 








vorgänge kaum möglich sein werden. Doch können gewisse Molekelgruppen, 
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z. B. freie Carboxyl- oder Aminogruppen der Eiweißkörper mit Kraftfeldern der 
Narkotikamolekiile reagieren, nach Art eines Lésungsmittels in-dem zur Lösung 
kommenden Stoff, wie überhaupt aktive polare Gruppen mit ebensolchen 
Gruppen bzw. molekularen Kraftfeldern des anderen Stoffes. Die Grenzfläche 
einer wäßrigen gegen eine nichtwäßrige Phase wird also durch solche Reaktion 
der hydrophilen Gruppen dehydratisiert und damit ihre freie Grenzflächenenergie 
erhöht werden, wofür die freiwerdende Bindungsenergie den Aufwand liefert. 
Die Bindung braucht nicht auf die Phasengrenze beschränkt zu bleiben, sondern 
die Narkotika dürften permutoid durchreagieren und „entsprechend ihrem Ver- 
teilungsgleichgewicht einen bestimmten Prozentsatz sämtlicher vorhandener 
reaktionsfähiger Gruppen besetzen. Da für eine derartige Bindung in erster Linie 
nicht die typischen Adsorptionskräfte, sondern die Solvatationsenergien maß- 
gebend sind, könnte man eher von einer ‚Lösung‘ der betreffenden Narkotika in 
den Eiweißkörpern sprechen als von einer Adsorption.‘‘ Der Verfasser weist in der 
Frage Adsorption oder Lösung unter bezug auf die von K. H. Meyer und HEMMI 
(1935) erörterten Bedingungen der Verteilung eines Stoffes zwischen einer wäßrigen 
und nichtwäßrigen Phase darauf hin, daß die Verteilungsisothermen allein hier 
noch keine Entscheidung ermöglichen, da Adsorptions- und Lösungsisothermen 
sich nicht immer grundsätzlich unterscheiden, was er für große Verdünnungen 
mathematisch begründet, bei denen die Lanemutrsche Adsorptionsgleichung in 
die des Hénryschen Gesetzes oder des Nernstschen Teilungskoeffizienten 
übergeht. 

Wie SEELICH auch an Modellsystemen mit 2 flüssigen Phasen mit 
einem modifizierten Tensiometer nach LECOMTE pu Novy dartun 
konnte, erhöhten die als Narkotika gewählten Stoffe (CHCl, sowie die 
Alkohole C,—C,) in optimalen Konzentrationen die Grenzflächen- 
spannung, wirkten also dehydratisierend. Die Spannungswerte stiegen 
bei den homologen Alkoholen mit dem MG, und zwar je hinzukommende 
Methylengruppe um etwa das 3fache. Es würde sich also in Analogie 
zu dieser Dehydratation der Phasengrenzfläche am Modell eine mit der 
Kettenlänge abgestufte Schrumpfung der Grenzfläche und entsprechende 
stufenweise Verengung der Poren am lebenden Objekt ergeben können, 
die eine nach dem MV der permeierenden Stoffe abgestufte Pene- 
trationshemmung, wie wir sie festgestellt haben, auf eine einfache und 
anschauliche Weise erklären könnte, sofern die in diesem Falle ganz 
unbekannten Werte der Porenverengerung zu unseren Versuchsergeb- 
nissen passen würden. Wir müssen hier also Zurückhaltung üben. 
Insbesondere scheinen uns die verschiedenen Wirkungen von Alko- 
holen mit gleicher Zahl von Paraffingliedern, je nachdem deren Kette 
verzweigt oder gerade ist (vgl. iso- und n-Butylalkohol, Tabelle 5 und 
S.107 und 108 des Textes) bis auf weiteres aufs stärkste für die 
Bildung kondensierter Filme und somit für die im Unterabschnitt 2a, 
S. 109 entwickelte Vorstellung vom Zustandekommen der Permea- 
tionshemmungen zu sprechen. Aber alle unsere Anschauungen über 
die uns unbekannte Struktur der Plasmagrenzhaut werden sich ver- 
mutlich noch lange an immer neuen experimentellen Erfahrungen und 
Erkenntnissen zu erproben haben. Bisher sind gegen alle bislang auf- 
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gestellten Schemata Einwände physikalischer und physiologischer Art 
erhoben worden, und wir dürfen vielleicht hoffen, daß auch unsere 
Ergebnisse unter diesen Konzeptionen eine gewisse Auswahl anbahnen 
können. 

c) Narkose. 

Der Permeabilitätstheorie der Narkose wurde bereits mehrfach oben 
(unter anderem S. 107) gedacht. Einwände werden wohl auch gegen 
SEELICHs Argumentationen, so plausibel sie scheinen, zu erheben sein. 
So hat WINTERSTEIN (1926, S.400) gegen alle Theorien der Nar- 
kose, welche sich auf den verminderten Quellungszustand der plasma- 
tischen Grenzphase als Erklärung der verminderten Permeabilität 
stützen, sogar den summarischen Einwand erhoben, daß ‚dann eine 
narkotische Lähmung bei jeder Art von Entquellung beobachtet werden 
müßte, gleichviel auf welche Weise sie hervorgerufen wird“. Indessen 
scheint uns dieser Schluß doch nicht ganz bündig, deshalb, weil ja die 
Narkotika, und unter ihnen sicher auch unsere homologen Alkohole, 
sich rasch weiter ins Plasmainnere hinein ausbreiten und in den auch 
dort nicht fehlenden Lipoiden, Fetten usw. sich sammeln werden, was 
für die Erzielung narkotischer Wirkung nicht unerheblich, ja eher die 
Hauptsache sein kann. Das war es wohl auch, was die älteren Theorien 
der Narkose (OVERTON 1901), H. H. Meyer (1899, 1901 usw.) besagten, 
und was noch neuerdings von K. H.Mryer und Hemi (1935) aus- 
drücklich vertreten worden ist!. 

Mit einer vielleicht für das Zustandekommen der Narkose wesent- 
lichen Ansammlung der Narkotika in den Lipoiden und Fetten des 
Zellinnern würde auch die Dehydratationstheorie SEELICHs in keinerlei 
Widerspruch stehen, sofern während oder sogar noch nach der durch sie 
hervorgerufenen Durchlässigkeitsbeschränkung noch genug Narkotikum 
zu permeieren vermag, um sich im Innenraum der Zelle auszubreiten. 
Daß dies wenigstens bei Bm der Fall ist, kann keinem Zweifel unter- 
liegen, da hierzu, wie wir sahen, selbst bedeutend schwerer penetrierende 
Stoffe als die Anästhetika imstande sind. 

So unbedingt auch die Frage nach der wahren Struktur der Plasma- 
haut mit einem ,,non liquet‘‘ zu beantworten ist, dürften unsere experi- 
mentellen Ergebnisse weder mit den verbreiteten Vorstellungen von 
dieser Struktur noch mit den Dehydratationstheorien der. Narkose, 
soweit die nach ihnen sich ergebende Porenweite genügt, im Widerspruch 
stehen. Überall beherrschen räumliche Verhältnisse die Permeation nicht 
nur der hydrophilen, sondern auch der + hydrophoben Stoffe, und für 
beide Stoffkategorien ist der gleiche Porenweg zuständig. Denn anders 





‘1 Mit diesen Auffassungen wäre allerdings die Angabe von HILLER (1927) 
nicht zu vereinigen, wonach Mikroinjektionen von Narkoticis in das Innere von 
Amöben nie Narkose verursachen soll, wohl aber bei Darbietung von außen. 
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dürfte der Befund, nicht verstehbar sein, daß bei vergleichbarer Größe 
von beiderlei Molekeln die narkotische Hemmung der Diffusion nach 
innen bei einem Alkohol von gleicher Kettenlänge einsetzt, um sich 
mit allen von längerer Kette zu wiederholen und auf Stoffe von kleinerem 
Molekül überzugreifen. 

Die Narkose als solche war nicht Gegenstand unserer Untersuchungen, 
sondern nur deren experimentelles Mittel. Das Ziel der Narkose- 
theorien, die physikalische Erklärung des Zustandekommens des nar- 
kotischen Zustandes zu diskutieren, gehört deshalb auch nicht hierher. 
Nur folgendes sei bemerkt: Am nächsten berühren sich mit unserer 
vorliegenden Mitteilung gewisse Vorstellungen mancher Autoren, welche 
den Zustand der Narkose mit dem Diffusionswiderstand identifizieren 
möchten, obwohl beides offensichtlich inkommensurable Dinge sind. 
Sachlich haben wir auch im experimentellen Teil mehrfach betont, daß 
die von den Anästheticis ausgehende Durchlaßhemmung, wenigstens 
bei der weitporigen Bm, viel zu schwach ist, um den endlichen Konzen- 
trationsausgleich des permeierenden Stoffes nicht nur zu verzögern, 
sondern ganz und gar zu verhindern. Allenfalls könnte damit die 
geringe Wirkung der Narkose (keine Sistierung der Bewegungen!) auf 
Bm zusammenhängen. Eine völlige Blockierung enger Poren in der Nar- 
kose erscheint zwar denkbar, ist aber unseres Wissens noch bei keinem 
lebenden Objekt bewiesen worden. Noch weniger, wenn überhaupt 
nennenswert, werden unsere Narkotika am Import gehindert, so daß 
mit steigender Ansammlung im Zellinnern die Manifestierung der 
Narkose immer stärker werden kann. 


d) Allgemeine Schlußbemerkungen. 

1. Die Grenzflächen. Auf welche Grenzflächen wirken nun die Alko- 
hole durchlaßhemmend ein? Bekanntlich besitzen die Zellen der Bm ganz 
wie die Dauerzellen gewöhnlicher Pflanzen je eine relativ riesige Vakuole 
(Hinze 1902), so daß auch hier zwischen einer ‚Transmeation“ [d. h. 
nur bis ins Plasma hinein (Arısz 1945)] und einer Permeation (bis ins 
Innere der Vakuole) unterschieden werden muß. An sich wird unsere 
Turgormethode ebenso wie die übliche plasmolytische im Sinne einer 
Passage durch die innere Grenzschicht gedeutet. Eine leichtere Durch- 
lässigkeit der äußeren und Weiterbeförderung im ,,Symplasma“ (Münch) 
wird neuerdings öfter vermutet, und, wenn wir ihre Argumentation 
recht verstehen, selbst für bisher allgemein als schwer penetrierend be- 
trachtete Stoffe wie Glukose und sogar Saccharose auf Grund von 
Versuchen mit ganzen Wurzeln von Wrersum (1946/47) angegeben, die 
uns allerdings noch nicht überzeugen konnten. 

Tierzellen besitzen bekanntlich keine derartigen Vakuolen, so daß 
bei ihnen nur eine (die äußere) Grenzfläche in Betracht kommt. 
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Beachtet man, daß auch bereits für eine Anzahl von Tierzellen eine mit 
der Molekelgröße abnehmende Durchlässigkeit für Anelektrolyte (Mono 
und HOFFMANN 1928a und b, HÔBER 1947) festgestellt und als Durch- 
laßweg Poren (,‚Porenpermeabilität‘‘) in der Grenzfläche in Anspruch 
genommen werden, so daß hier der dadurch geregelte Stoffverkehr 
zwischen Außenmedium und Zelle.vor sich geht, und beachtet man weiter 
daß tatsächlich dieser Stoffverkehr durch Adsorption von Anästheticis 
gehemmt oder sogar blockiert werden kann, so haben wir eine volle 
Analogie zur Pflanzenzelle und werden kaum noch Bedenken haben, 
unsere mitgeteilten Ergebnisse auf die äußere Plasmahaut zu beziehen. 

2. Elektrolyte. Wenn wir glauben, durch unsere vorstehenden Ver- 
suche dargetan zu haben, daß die UFT. auch für die sog. ‚‚lipoidlöslichen‘‘ 
Anelektrolyte gilt, so liegt die Frage bei den Elektrolyten, wie schon 
bei manchen schwach dissoziierenden ,,Anelektrolyten‘‘ anders und 
schwieriger. Bei großporigen Objekten wie unserer Bm ist ein Einfluß 
der Raumerfüllung organischer Anionen auf die Penetration im Sinne 
der UFT. unverkennbar (RUHLAND, ULLRICH und Enno 1938), so daß 
der Porenweg und somit das Obwalten räumlicher Verhältnisse auch 
hier anzunehmen ist. Doch interferieren hier (im Sinne unseres auf 
S.93, Anmerkung 1 zitierten Satzes) bereits manche bedeutende physiko- 
chemische Einflüsse anderer Art, die a.a.O. für die Anionen von 26 Säuren 
behandelt worden sind. Erst recht und aufs stärkste müssen sich solche 
Einflüsse als Überlagerungen bei den gewöhnlichen engporigen Pflanzen- 
objekten auswirken, und zumal für anorganische Ionen. Vor allem 
kommt hinzu, daß häufig noch ein aktives Eingreifen der Zelle anzu- 
nehmen ist, über dessen Zustandekommen die Auffassungen noch 
divergieren!. Sicher gestellt ist aber die Steigerung der Aufnahme durch 
Sauerstoffzufuhr und entsprechenden verbrauch. Nicht außer Acht 
gelassen werden sollte aber vielleicht hier und im Gegentall (O,-armes 
Medium) die Möglichkeit der Mitwirkung einer durch diese Bedingungen 
veränderten physikalischen Struktur der resorbierenden Grenzfläche, 
ähnlich wie eine solche ja auch durch Licht anzunehmen ist, wenn es die 
Durchlässigkeit verändert. 


D. Kurze Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 
1. Narkose mit nicht überdosierten primären Alkoholen der ge- 
sättigten aliphatischen Reihe hemmt reversibel die Diffusion hydrophiler 


1 Leider sind viele derartige Untersuchungen immer wieder mit Scheiben aus 
parenchymatischen Speichergeweben nach dem Vorgang von NaTHANSOHN (1903) 
(vgl. dagegen RuHLAND 1908, bes. S.41—43) benutzt worden. Zuverlässige Ergeb- 
nisse werden mit solchen Objekten ‘aus mehreren Gründen kaum erzielbar sein. 
(Diffusion von außen gebotener Salze in die Zellmembranen, partielle oder kom- 
plette kapillare Injektion der Interzellularen, Reste beim Schneiden verletzter 
oder toter .Zellen an den Schnittflächen, ungleiche Konzentration in den Zellen, 
die auch bei dünnen Scheiben nach dem Inneren zu abnimmt usw.) 
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und hydrophober Stoffe in die Zellen von Beggiatoa mirabilis. Diese 
sind grundsätzlich ebenso organisiert wie die typischer Pflanzen (groBe 
Vakuole, dünner peripherer Plasmaschlauch). 

2. Diese Hemmung erstreckt sich mit wachsender Länge der Alkohol- 
molekeln stufenweise auf immer kleinere Molekelbereiche der pene- 
trierenden Stoffe. 

3. Der auf die Länge der Alkohol- und penetrierenden Stoffmolekeln 
bezogene Hemmungsbereich ist für hydrophile und hydrophobe Stoffe 
der gleiche (Tabelle 5). 

4. Aus den Versuchsergebnissen wird geschlossen, daB die Alkohole 
an den Porenwänden der PlasmaauBenfläche nicht in einer Gibbs- 
Schicht, sondern phasenorientiert einen monomolekularen, die Poren- 
wände ganz oder zum Teil auskleidenden ‚„kondensierten‘‘ Film bilden. 
Die Möglichkeiten für die Dimensionen von Lipoid-, Protein- und 
Lipoproteinporen werden erörtert. 

5. Auch eine reversible narkotische Verengung der Poren, wie sie 
nach den Dehydratationstheorien der Narkose anzunehmen wäre, würde 
unter gewissen Voraussetzungen eventuell mit den Ergebnissen im Ein- 
klang stehen können. 

6. Die Versuchsergebnisse werden als beweisend dafür angesehen, 
daß hydrophile und hydrophobe Stoffe durch die gleichen Poren pene- 
trieren. 

7. Die Befunde werden ferner als Bestätigung der Ultrafiltertheorie 
angesehen, nach welcher rein räumliche Beziehungen zwischen Molekel- 
größe und Porenweite der Plasmagrenzphase über die Penetration ent- 
scheiden. Dabei ist für die oft diskutierte und kausal umstrittene 
geringere Penetrationsgeschwindigkeit der hydrophilen (,,lipoidunlés- 
lichen‘‘) Stoffe die Interferenz van DER Waatsscher (,,zwischenmoleku- 
larer“‘) Kräfte verantwortlich zu machen (Bogen 1950), die sich bei 
ihrer geringen Reichweite in den viel engeren Poren gewöhnlicher 
Pflanzen- (und Tier-)zellen weit stärker zur Geltung bringen als bei 
unserem Versuchsobjekt. 
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